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форм поведения, их изучения в природе и эксперименте. Ос- 
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ВВЕДЕНИЕ 


Современное учение о поведении человека и животных вы- 
ходит далеко за рамки физиологии и охватывает многие проблемы 
биологии, психологии, педагогики, социологии, а также ряд аспек- 
тов технических наук. Собственно физиологическим исследова- 
ниям поведения в настоящее время посвящена сравнительно ог- 
раниченная область знаний, связанная с изучением нервной си- 
стемы, ее функций, ее развития в онто- и филогенезе. Однако и 
физиологическое изучение поведения не ограничивается только 
рассмотрением лежащих в его основе физических, химических и 
морфологических механизмов, а широко использует феноменоло- 
гическую сторону явлений, т. е. описание и регистрацию самих 
поведенческих актов, условий их возникновения, условий под- 
держания различных форм деятельности, изменений их в патоло- 
гических состояниях. Огромный размах исследований по циркад- 
ной и сезонной периодике, изучение трудовых процессов в их 

| динамике, связи деятельности человека с обслуживаемыми им 

машинами (эргономика) — вот далеко не полный перечень иссле- 

| дований поведения человека и животных, широко представленных 
в современной науке. 

| По существу, в настоящее время поведение изучается не 

| только в самых различных областях человеческого познания, ‚но 
и на самых различных уровнях, начиная от регистрации соци- 

| альных явлений (например, миграции населения, выбор профес- 
сий, мест и условий отдыха и т. д.) и кончая молекулярными ме- 
ханизмами функционирования нейронов центральной нервной си- 
стемы. 

Среди биологических наук о поведении особое место занимает 
получившая за последнее время широкое развитие этология — 

наука, разрабатываемая в основном зоологами-экологами, тща- 
| тельно регистрирующими детали поведения животных различных 
видов в различных экспериментальных и природных условиях. 
При этом ставятся многие задачи видовой характеристики пове- 
дения, таксономические его различия, вопросы эволюции и внутри- 
видовой изменчивости. К биологическим аспектам изучения пове- 
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в плане разделения генетически врожденных и приобретенных 
его элементов. Весь биологический аспект изучения поведения 
как бы противостоит нейрофизиологическому и нейрохимическому 
исследованию поведения, когда изменения функций определен- 
ных отделов и систем мозга сопоставляются с особенностями дея- 
тельности организма. ы 

Ретроспективный взгляд на развитие знаний за последнее 
столетие позволяет очертить пути исследований от Флуранса до 
Мэгуна и современных нейрофизиологов и от Дарвина до Лоренца, 
Тинбергена и современных этологов. у 

Тщательное рассмотрение этих основных линий научного изу- 
чения поведения приводит, однако, к выводу, что, несмотря на 
необычайный прогресс в технике исследований при большом 
объеме накопленных знаний, по-прежнему остается открытым 
вопрос о роли унаследованных и приобретенных элементов в по- 
ведении не только животных, но и человека. 

Методологические основы разработки этой проблемы, постав- 
‹ленной Дарвином в 1872 г., были созданы И. П. Павловым, его 
школой и его последователями. Ни один другой метод исследова- 
ния поведения не давал в руки экспериментатора таких возмож- 
ностей разделения и тщательного изучения генетического набора 
Форм деятельности и особенностей их протекания, как метод 
условных рефлексов во всем его многообразии. Основанный, по 
словам И. П. Павлова, на тениальном взмахе Сеченовской мысли, 
этот метод создал совершенно особую область хронического экс- 
перимента, значение которого для физиологии, психологии и мно- 
гих областей экспериментальной биологии невозможно пере- 
оценить. Этот метод оказал огромное влияние на эксперимента- 
торов, подняв на новую ступень само значение эксперимента 
в биологии и физиологии. 

Вместе с тем детерминизм явлений поведения, опиравшийся 
в павловской физиологии исключительно на представления приоб- 
ретенной рефлекторной обусловленности любых реакций орга- 
низма, любых форм его деятельности, не мог охватить всю слож- 
ную картину поведения организма на разных уровнях онто- и 
филогенеза. Эти представления не могли охватить и тех детерми- 
нированных явлений развития поведения, которые определялись 
общим термином «безусловный рефлекс». Это еще усугублялось 
тем, что при изучении условных рефлексов экспериментаторы 
нарочито выбирали наиболее простые врожденные элементы пове- 
дения (двигательной активности) или вегетативных функций, ко- 
торые к тому же были доступны количественному учету. 

„Школа К. М. Быкова, расширившая круг вегетативных реак- 
ции, изучаемых методом условных рефлексов, вместе с тем рас- 
штирила и область изучения безусловных, включив в нее ответы 
пищеварительных желез, гладкой мышечной системы желудочно- 
кишечного тракта, сосудистой системы, сердца, функций прони- 
цаемости и всасывания, общего обмена веществ и терморегуляции, 
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дыхания и кроветворения. Рефлекторные ответы организма со 
стороны его отдельных систем стали объектом лабораторных и 
полевых исследований. Тем самым сложные ответы организма, 
трактуемые обычно как безусловные рефлексы, стали предметом 
не только тщательного количественного изучения, но и исследо- 
вания в процессе их формирования в онтогенезе с целью выявле- 
ния доли врожденного и приобретенного компонентов в их струк- 
туре (Быков, Слоним, 1960). При этом было выдвинуто и экспе- 
риментально обосновано положение о преформизме, т. е. о гене- 
тической обусловленности в формировании врожденного компо- 
нента «безусловного» рефлекса не только в пренатальный, но и 
в постнатальный период развития. Так возникло понятие о слож- 
норефлекторной деятельности (сложных формах поведения), 
очень близко стоящее к представлениям западных этологов 
о сложном поведенческом акте. 

Некоторые американские исследователи-психологи в вопросе 














став- о происхождении и формировании сложных форм поведения, сле- 
у ео дуя павловской концепции, оказались чересчур ортодоксальными 
дова- и заняли крайнюю эпигенетическую позицию. Даже внутриутроб- 
т - ное развитие поведения связывается ими с воздействием факто- 
б ров среды или своеобразным гипотетическим упражнением функ- 
\оора ций (Терттапп, 1953; Коуась, 19714). Фактический материал по 
иотод этому вопросу, приведенный в главе 1, не позволяет поддержать 
й, 10 такую точку зрения, хотя теоретические воззрения на механизм 
ыСли, формирования собственно врожденного (генетически обусловлен- 
‚ ЭкС- ного) компонента поведения остаются в достаточной мере не- 
мно- ясными. Сегодня мы располагаем только фактами — фактами 
пере- достаточно многочисленными и убедительными, свидетельствую- 
ент8- щими о том, что в огромном большинстве случаев специализиро- 
цента ванные для отдельных видов организмов формы поведения раз- 
виваются в определенные сроки согласно генетической «про- 

уся грамме». Сроки развития, уровень физиологического состояния, 
8 6. некоторые взаимоотношения функций могут быть изменены 
ря в «ранним обучением», «ранним опытом», импринтингом. Но это не 
ор" вносит коренных изменений в специфичность видового поведения, 
слож в специфичность регуляций его физиологических функций. Более 
70 * тонкие сдвиги функций целого организма, а иногда и целых по- 
ерм пуляций видов возникают в процессе обучения — образования 
яляб условных рефлексов, имеющих свои особенности формирования, 
990% проявления и выпадения на разных стадиях онтогенеза. Формиро- 
воре вание этих приобретенных взаимоотношений со средой развития 
р 08° животного происходит в связи с особенностями каждого из воздей- 
Я о ствующих факторов среды — адекватностью раздражителя (Би- 
р рюков, 19606). Конечно, все поведение животного и его реакции 
её” на изменения во внутренней и внешней среде нельзя объяснить 
р 20° только наличием определенного числа натуральных условных и 
и Рун безусловных рефлексов. Здесь имеют место и циклические измене- 
ит 0" ния в организме, не только охватывающие общее состояние воз- 
ой : 








будимости центральной и периферической нервной системы 
и бодрствование) и гормональный фон, но и определяющие неко. 
торую «энергию» ответа и состояние отдельных систем организма, 
Этот вопрос в примитивной форме был поставлен старыми физио. 
логами и психологами — Ферворном, Мак-Дугаллом, Толманон, 
а в более позднее время — основателями этологической школы Ло. 
ренцем и Тинбергеном. 

Хорошо известно, что эта «энергетическая» точка зрения, 
трактующая явления утомления и торможения как истощение 
органов и систем, была подвергнута уничтожающей критике в ра- 
ботах школы Введенского—Ухтомского. Ближе к ней в истол- 
ковании явлений торможения и снижения активности находилась 
школа И. П. Павлова и особенно концепция Ю. В. Фольборта, 

Сейчас эта дискуссия представляет, как нам кажется, уже 
исторический интерес. Можно указать на ряд примеров, когда, 
действительно, количественное уменьшение резервов организма 
приводит если не непосредственно, то опосредованно к снижению 
функциональных ответов. Это можно видеть при повторном вы- 
ведении из состояния сна (гипотермии) летучих мышей, сопро* 
вождающемся снижением электрической активности и уменьше- 
нием содержания макроэргов в тканях (Иванов, Давыдов, 1963; 
Отуег, Рашзгаа, 1966). Снижение содержания глюкозы в крови 
можно наблюдать при утомлении, развивающемся в результате 
длительной мышечной работы (Кагроу1св, 1959). В нейронах 
центральной нервной системы некоторые иследователи наблюдали 
снижение содержания РНК в результате Формирования условного 
рефлекса (Меерсон, Кругликова, 1966; Воронин и др., 1968; 
Семешина, 1974а). 

нашей лаборатории подобные факты установлены при вы- 
ходе животных из зимней спячки (Семешина, 19716); при завер- 
шении фаз игровой деятельности молодняка (Давидовская, 1971); 
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зиологических реакций. 
Следует заметить, что в отечественной физиологической лите- 
ратуре в настоящее время все чаще появляются термины энергия 
реакции, энергетическая характеристика нервного акта, наконец, 
представление о физиологическом состоянии, которое проеци” 
руется в потребность организма. Эта потребность Должна быть 
признана как отражение некоторой потенциальной энергии си. 
стемы, функция которой может быть изучена и количество 
охарактеризована (Анохин, 1968; Симонов, 1971; Судаков, 197 
и др.). При этом принципиально безразлично, регистрируется № 





1 Ср. аппетенцию Крэга (Сга1е, 1918). 
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этот потенциал в эффекторных системах, в центральных регули- 
рующих системах, непосредственно или при помощи обратной 
связи (включая и акцептор действия Анохина). Эта сторона дела 
нам кажется особенно заслуживающей внимания. Ведь сама ре- 
гистрация поведенческого акта, его параметров, частоты повторе- 
ния ит. д. еще не может охарактеризовать затраченную на него 
энергию, количество нервных и мышечных элементов, вовлечен- 
ных в реакцию, а равно и то гуморальное звено, которое может 
быть весьма различным в разных жизненных ситуациях. На это 
в свое время неоднократно указывал А. А. Ухтомский. К сожале- 
нию, современная техника проведения экспериментов, включая 
определение медиаторов в центральной нервной системе, хими- 
ческих изменений зв нейронах, очень далека от возможностей 
проведения опытов в естественных условиях жизни животных и 
тем более в жизни и деятельности человека. Поэтому изучение на 
субклеточном уровне часто ограничивает возможность последую- 
щего синтеза явлений на уровне целостного организма. В совре- 
менном учении о поведении этологическое направление приобре- 
тает все возрастающее значение и потому, естественно, проявля- 
ется интерес к оценке этого направления в общем круге биологи- 
ческих наук и в учении о поведении. 

В нашей стране появление собственно этологических иоследо- 
ваний следует отнести к первой четверти текущего столетия. Ра- 
боты В. Фаусека (1906), А. Н. Северцова (1922) и особенно 
В. А. Вагнера (4924—1929) содержат огромный материал, харак- 
теризующий поведение животных в естественных условиях жизни. 
Получившая в первый период после Октября интенсивное разви- 
тие зоопсихология продолжила лучшие традиции прошлых лет 
в исследовании поведения. Однако резко выраженные виталисти- 
ческие тенденции предшественников современной западной этоло- 
тии (ОехкаЙ, 1924), гештальтистов (Келлер, 1930) и других 
оттолкнули основную массу советских ученых от этого направ- 
ления. К тому же основоположники современной этологии (Ло- 
ренц, Тинберген, Хайнд и др.) резко выступили против рефлек- 
торной теории Сеченова—Павлова, являющейся в нашей стране 
на протяжении многих лет путеводной нитью развития физиоло- 
гических исследований на целостном организме. 

Мы поставили своей задачей в настоящей книге критически 
рассмотреть теоретические, философские позиции этологов и тот 
огромный фактический материал, который сильно расширил наши 
знания о поведении животных и открыл новые возможности для 
физиологического изучения этих до сих пор загадочных явлений 
природы. Для нас совершенно очевидно, что пути исследования 
эколого-физиолотических зависимостей и этологии близко сходятся 
и еще ближе сомкнутся в будущем. На это было обращено вни- 
мание на симпозиуме «Экология и этология» на 16-м Междуна- 
родном конгрессе психологов (Москва, 1966), на это обращают 
внимание иностранные исследователи, изучавшие развитие уче- 
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ния о поведении в нашей стране (Сое, Ма2тап, 1969; Коуасй, 
1971). 

Однако нельзя забывать, что как этологические, так и эколого- 
физиологические исследования поведения не только отражают 
направление исследования (экологическое, эволюционное, попу- 
ляционное и др.), но и ограничены известным уровнем изучения 
предмета. Никто не сомневается в том, что современная зоогео- 
графия включает в круг изучаемых зависимостей и экологию жи. 
вотных и растений, и экологическую физиологию животных и ра- 
стений, и даже процессы, происходящие в организме на молеку- 
лярном уровне. Никто не может требовать от зоогеографа истол- 
кований наблюдаемых им законов на субклеточном или молеку- 
лярном уровне, а равно и эколого-физиологических доказательств. 
Однако бурно развивающиеся области биогеоценологии и запросы 
других биологических наук, связанных с комплексным изучением 
жизни, несомненно будут содействовать сближению многих до 


сих пор еще далеко отстоящих областей знания по методу поиска 


новых фактов и их обобщения. 








Глава |. ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ ИЗУЧЕНИЯ 
ПОВЕДЕНИЯ И СОВРЕМЕННАЯ ЭТОЛОГИЯ 


ОПРЕДЕЛЕНИЕ ЭТОЛОГИИ И ЕЕ ПРОИСХОЖДЕНИЕ 
КАК НАУКИ 


Изучение поведения во всех его многообразных аспектах пре- 
терпело за последние 25—30 лет значительную эволюцию. Уже 
к началу нынешнего столетия вполне определилось направление 
в изучении поведения, которое на основе эволюционных идей Дар- 
вина поставило задачей объективное исследование отдельных ре- 
акций животных, возникающих в ответ на отдельные раздражи- 
тели. Этот прием исследования давал в руки экспериментатору 
возможность строгого количественного сопоставления между воз- 
действием на организм и его ответом на этот раздражитель. Прак- 
тически этот принции одновременно был применен в школе 
И. П. Павлова, американским исследователем Лёбом и большой 
группой американских психологов, получивших общее наимено- 
вание бихевиористов (Торндайк, Лешли, Толман и др.). 

В нашей отечественной науке теоретические построения 
И. М. Сеченова о рефлексах головного мозга были широко исполь- 
зованы И. П. Павловым и его последователями, а эксперименталь- 
ные исследования английского физиолога Шеррингтона легли в ос- 
нову толкования особенностей поведения, исходя из данных 
о функциях центральной нервной системы. 

Изучение поведения животных и человека, с учетом отдель- 
ных изолированных реакций животного, открыло исключительные 
возможности для сопоставления реакций на внешнюю среду на 
всех уровнях филогенеза от амебы до человека и тем самым при- 
влекло внимание большого числа ученых у нас в Советском Со- 
юзе и за рубежом. 

Интерес к этим исследованиям повышался еще и в связи 
с тем, что в отличие от многих направлений в зоопсихологии изу- 
чение поведения животных строго объективным методом гаран- 
тировало от необоснованного антропоморфистского истолкования 
наблюдаемых явлений. «Чувства», «эмоции» и «разум» животных 
не только оставались вне круга научных наблюдений, но и стали 
рассматриваться как явления, которые свойственны лишь чело- 
веку и не могут быть изучены на животных. 

В то же время в физиологии появились исследования, которые 
были направлены на выявление материального субстрата таких 
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проявлений жизни животных, как эмоции. Замечательные 
выполненные в этом направлении американским физ 
В. Кэнноном, обнаружили полное совпадение реакций, на 


Работы, 
иологом 


блю Зе- 
мых на животных и на человеке. Эти факты были затем тж 
распространены на физиологические и патологические процессы 


в организме Селье и его последователями. 
Однако все эти исследования, включая проявления высшех 
нервной деятельности и явления обучения и формирования па. 
мяти, проводимые обычно в лаборатории, оставляли без внимания 
огромное разнообразие поведенческих актов, форм деятельности, 
наблюдаемых в животном мире на всех этапах его эволюции. Если 
вопросы эволюции формы и физиологических функций животных 
заняли ведущее место в биологии и физиологии первой половины 
текущего столетия, то изучение эволюции поведения как отраже- 
ния функции мозга и функций гормонального аппарата не только 
выпало из поля зрения физиологов, занимавшихся поведением, 
но и не было обеспечено разработкой соответствующих методов 
исследования. Обширные исследования высшей нервной деятель- 
ности в ее эволюции, произведенные в лаборатории Л. Г. Воро- 
нина, привели к весьма важному и вместе с тем неутешительному 
выводу, что картина образования временных связей условных 
рефлексов является довольно однотипной на всех этапах эволю- 
ции животного мира (Воронин, 1965). Тем самым было доста- 
точно ярко продемонстрировано, что изучение только одних при- 
обретенных в течение индивидуальной жизни форм поведения не 
только не может вскрыть закономерностей формирования в эво- 
люции всего многообразия их в природе, но и не может быть 
интегральным, обобщающим методом изучения поведения живот- 
ных. Физиологический анализ на этом уровне оказался беспомощ- 
ным перед сложностью проблемы, и сегодня положение И. П. Пав- 
лова о том, что поведение животного и его высшая нервная дея- 
тельность суть явления тождественные, можно рассматривать 
только в историческом аспекте. В настоящее время в понятие 
(учение) о высшей нервной деятельности входит и сложная си- 
стема корково-подкорковых отношений, отражающая и тенети- 
чески обусловленную базу любых форм поведения. 

Такое положение объективного научного метода изучения по- 
ведения привело к образованию своего рода «вакуума», который 
должен быть заполнен прежде всего расширением методов иссле- 
дования, а главное, охватом гораздо большего материала, гораздо 
большего количества сложнейших взаимоотношений в природе, 
нежели это позволяло учение И. П. Павлова о высшей нервной 
деятельности и учение американских психологов о поведении, 
которые также стояли на позициях объективного изучения пове- 
дения животных и человека. 

Заполнение «вакуума» произошло вслед за призывом извест- 
ного австрийского орнитолога Лоренца возвратиться на новой ос- 
нове к работам Дарвина и начать систематическую работу по де. 
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тальному изучению врожденных форм поведения животных, 60- 
поставляя их и каталогизируя, подобно тому, что было проделано 
зоологами-эволюционистами всего мира в отношении морфологии, 
систематики и экологии животных. 

Таким образом, главным объектом изучения возникшего на- 
учного направления — этологии стало врожденное поведение и 
проявления того, что еще в работах Дарвина было четко охарак- 
теризовано как инстинкт. 

Этологическое направление было теоретически обосновано 
в работах Лоренца (Т.отепя, 4935, 1937, 1957, 1964), Эйбл-Эйбес- 
фелдта (Е-ЕЩез!ейаь, 1950, 4955, 1958), Тинбергена (ТЪег- 
сеп, 1955), Торпа (ТВогре, 1956, 4964), Шлейдта (Зе Ве1а%, 1962, 
1964), Шовена (Свамуш, 1960, 1972) и мн. др. 

Особенно важно то обстоятельство, что этология явилась яд- 
ром, вокруг которого начали концентрироваться исследования, 
оснащенные современной техникой, приемами создания математи- 
ческих моделей, математическим анализом сложных форм поведе- 
ния, не говоря уже о многих нейрофизиологических и нейрохими- 
ческих приемах изучения деятельности организма. 

Создатели этологического направления резко выступили против 
рефлекторной теории поведения, в равной мере развиваемой в уче- 
нии И. П. Павлова и в работах многих психологов, и это вызвало 
научную полемику. В нашей отечественной литературе появился 
ряд критических статей по поводу теоретических позиций этоло- 
гов (Смирнов, 1952; Бирюков, 19606). Критические замечания со- 
держались также в работах А. Н. Промптова (1956), Л. В. Кру- 
шинского (4960), Н. А. Ладыгиной-Котс (1962), а краткое изло- 
жение материала и сопоставление его с проблемами экологической 
физиологии — в работах автора (Слоним, 1961, 19656, 1967, 1971). 

Во всех этих работах авторы касались главным образом мето- 
дологических основ представлений этологов о значении рефлектор- 
ной теории, критики идеалистических представлений, вопросов 
спонтанного поведения, вопроса неделимости поведения и неко- 
торых других проблем. Между тем современная этология является 
во многом биологической основой для бионики, кибернетических 
схем поведения и структуры анализаторов, учения о ритмах и 
т. д. Между этологией и учением И. П. Павлова о высшей нерв- 
ной деятельности не только не оказалось ничего общего, но до- 
вольно широко распространилось мнение, что эти научные направ- 
ления в изучении поведения взаимно исключают друг друга. Это, 
конечно, абсолютно верно при сопоставлении многих идеалисти- 
ческих концепций отдельных этологов с материализмом И. П. Пав- 
лова, но никак, разумеется, не может касаться самого богатства 
научных фактов, добытых этологами-экспериментаторами и имею- 
щих огромное значение для проблемы эволюции поведения, 
а также использования этих данных в интересах прикладной био- 
логии и педагогики. Поэтому нам казалось вполне уместным оста- 
новиться на основных методических и теоретических концепциях 
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ной этологии и сопоставить их с положениями чения 
о высше тервной деятельности. $ 

Современные этологи считают, что основы этой самостоятел. 
ной науки заложены Дарвином в его исследованиях об инст 
тах и выражении ощущений у человека и к - Однако Как 
самый термин «этология», так и попытки объективного Изучения 
поведения хотя бы путем внешнего детального его описания, сле. 
дует отнести еще к исследованиям Реомюра, Бюффона, Ламарка, 
Ф. Кювье. Термин «этология» встречается в трудах французских 
энциклопедистов: впервые применен в 1762 г. (УЮет, 1959) п 
определяется как наука о нравах животных (зо1епсе дез тоеигз)., 
Затем этот термин для обозначения детальной характеристики по- 
ведения этограммы употреблялся Дженнингсом (Тепп!пез, 1906) 
и был впоследствии использован бельгийским палеонтологом 
Долло (РоПо, 1909). Долло, исходя из идей Дарвина и В. 0. Ко- 
валевского, создал представление об этологической палеонтоло- 
тии — учении об ископаемых формах, связывая строение их с по- 
ведением организмов. 

Однако современная этология ведет свое начало от работ Хейн- 
рота (Нештой, 1910), Уитмана (У тап, 1949) и Лоренца 
(Тотепя, 1937). 

Следует указать, что между представителями современной это- 
логии нет единства в основных философских взглядах, поэтому 
критика всего направления научного исследования не только 
трудна, но практически невозможна. Однако большой интерес 
представляют взгляды главы этологического направления Ло- 
ренца. 
ны ты Лоренц (1961), с типично неопозити- 
а а ‘значения всякой философии, анали- 
ние. Лоренц считает ей ны оо 
софские концепции в о три современные фило- 

поведения организмов. Первая 


из них — бихевиоризм, опирающий 
иися главным об ы 
тию обучения (Тегпрзусво! ове) разом на психоло 


и отрица > РВ 
животного. Этот взгляд ведет, по рицающий внутренний мир 


мнению Лоренца, св 
ое происхож- 
дение от философии Декарта. Объективное изу с о 
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возможно, по его мнению, оно должн Е 
о войти имен 
но в эту кате- 
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горию исследований. 

Вторую концепцию Лоренц связыв 
(МеПопсаП, 1912). Она основываетс 
ленного поведения. Мак-Дугалл счит 
денные элементы и отрицает значение физиологическ 
в его формировании и проявлениях. Принцип целес 
положен в основу этого откровенно виталистического 
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Третья концепция намечена Икскюллем в его схемах восприя- 
тия окружающего мира и схемах воздействия на этот мир (МетЕ- 
па У темеКзсВета). Представления Икскюлля также близки 
к представлениям о врожденном освобождающем механизме 
(ААМ — апрерогепег а$1бзепдет Месвап1тлз), описанном Лорен- 
цем еще в прежних работах и столь горячо поддержанном Тинбер- 
теном и другими этологами. Однако Лоренца отталкивает анти- 
дарвинизм Икскюлля и также его откровенный витализм. Тем не 
менее Лоренц считает, что доктрина Икскюлля принесла значи- 
тельную пользу современной этологии. 

Наконец, особое место занимает, по мнению Лоренца, совре- 
менная этология. Если философия бихевиоризма — это материа- 
лизм Декарта, Мак-Дугалла и его последователей; пурпозитивизм 
Аристотеля, Икскюлля — идеализм Лейбница (ограниченность 
познания внешнего мира), то этология не опирается, по мнению 
Лоренца, на какую-либо философскую систему и происходит «от 
одного простого зоолога — Чарльза Дарвина» (Тогепт, 1961). 

Важные критические замечания в адрес бихевиоризма, птироко 
использованные этологами, были сделаны американским исследо- 
вателем Крэгом (Сга1о, 1918). Он описал целый ряд особенностей 
поведения животных при отсутствии непосредственного объекта, 
на который направлено воздействие организма. Эти формы пове- 
дения, состояния «особой готовности» к осуществлению того или 
другого акта, названы Крэгом «аппетентными». Сюда включа- 
ются, например, все случаи сложной деятельности, носящей поис- 
ковый характер: поиски пищи, особи противоположного пола, 

партнера по стаду и стае, материала для постройки гнезда и т. п. 
Это состояние особого направленного возбуждения никак не укла- 
дывалось в рамки представлений бихевиористов «стимул реак- 
ция». Оно явилось исходным моментом в пересмотре всего учения 
о стимуляции деятельности организма, часто называемом исихо- 
логами мотивацией. 

В основе этолотического исследования поведения лежит изу- 
чение «морфологии поведения» — детальное описание отдельных 
форм поведения и обусловливающих его механизмов. Многие это- 
логи (Эйбл-Эйбесфелдт и др.) считают, что поведение может изу- 
чаться с точки зрения не только физиологических основ, но и пси- 
хологических, биохимических, нейрофизиологических, морфологи- 
ческих, а также этологических. В этологических исследованиях 
поведенческие акты принимаются как целостные, неделимые- 
Главное значение в изучении поведения этологи, например Тем- 
брок (Тешьхгоск, 1960), придают нейрофизиологическому, морфо- 
логическому исследованию органов чувств. Поэтому часто факти- 
ческий материал этологов лучше всего может быть использован 
физиологами. По существу все основные физиологические пред- 
ставления, как например явления доминанты, условные рефлексы, 
нейросекреторные механизмы, гормональные явления и регуля- 
ции, представления о цепных рефлексах (реакциях), широко ис- 
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пользуются этологами, хотя терминологически многие описания 
явлений значительно различаются. На практике этологи разде- 
ляют также всю деятельность животного на врожденную и при. 
обретенную, но самый принцип неделимости поведения застав. 
ляет многих из них (ТшЪегоеп, 1955; Твогре, 19653, и др.) отказы- 
ваться от генетически обусловленных и ведущих свое начало от 
Дарвина представлений. 

Далеко не всегда последовательный отказ этологов от прин- 
ципов рефлекторной теории при объяснении причин возникнове- 
ния той или иной формы деятельности животных заставил их 
акцентировать внимание на двух сторонах дела. Во-первых, на 
тщательном изучении внепгних — пусковых и реализующих меха- 
низмов поведения и, во-вторых, на эндогенных пусковых меха- 
низмах, в числе которых 060бое место заняли представления 
о накоплении специфической энергии. Освобождение этой гипо- 
тетической энергии путем снятия соответствующих тормозящих 
механизмов, приводит, по гипотетическим представлениям этоло- 
гической школы, к осуществлению поведенческого акта или про- 
явлению более сложных форм деятельности. 


ПРЕДСТАВЛЕНИЯ ЭТОЛОГОВ О «ПУСКОВЫХ» 
И «РЕАЛИЗУЮЩИХ» МЕХАНИЗМАХ 


Протекание сложного, характерного для отдельного вида пове- 
дения, по Лоренцу. и Крэгу, можно представить в виде следую- 
щей схемы: аппетентное поведение — побуждающий стимул — 
иерархия инстинктов — «завершающий акт». Представления об 
иерархии инстинктов занимают большое место в этологии. В их 
основе лежат, с одной стороны, данные о строгой последователь- 
ности актов в осуществлении инстинктивного поведения, а с дру- 
гой — ряд данных о существовании определенных нервных цент- 
ров промежуточного мозга, олектрическое раздражение которых 
вызывает определенный сложный ответ (Гесс, Рожанский Олдс 
и др.). Само иерархическое поведение, т. е. строгая последователь- 
ность актов поведения, может быть как врожденным, так и при- 
обретенным. Это показано многочисленными исследованиям 

была выше. Сама иерархия ки, 
0 которых речь Е инстинктов заканчи- 
вается завершающим актом. Последний как бы определяет необ. 
ратимость всей цепи; после осуществления завершающего акт 
вся деятельность заканчивается (ТшЪегоеп, 195 . а 

При установлении «побудителя» исследователь часто ок 

вается в затруднительном положении. Так, наприме азы- 
а в , 

(1960) указывает, что черный банановый долгоносик в в овен 

} ется под бананами, на гниющих льшом 

количестве скопля частях э 
алось выделить из гн того 

вателям уд Ию 

астения. Исследо Щих частей 

р вещество, которое сильно привлекало этих жуков. © ;: ей 

а имитировать куски тниющего бана в 

когда ы ных этим веществ 

ванием под бананы губок, смочен ществом 


› Жуки не 
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собирались на эту приманку. Оказалось, что ‘для привлечения 
жуков необходимы два условия: запах вещества и соответствие 
имеющемуся в банане содержанию воды в приманке. Следова- 
тельно, только объединение раздражителей как факторов среды 
вызывает эффект привлечения насекомых. 

Близкие к этим явлениям факты были получены в нашей ла- 
боратории Э. Р. Уждавини (1960). Работая с жуком-олигофагом — 
тополевым листогрызом (Ме!азота рорий) — мы обнаружили, что, 
личинки, искусственно изъятые из яиц и никогда не питавшиеся, 
сразу задерживались только на листьях тополя или осины. Листья 
всех других растений хотя и привлекали личинок, но удерживали 
их на своей поверхности очень недолго. Однако при исследова- 
нии в специальном садке, где насекомые высаживались на туго 
натянутую марлю, нигде не соприкасающуюся © растительным 
субстратом, было замечено, что наибольшее число личинок при- 
влекали совершенно несъедобные для них листья липы. Таким 
образом, дистантная реакция на химические раздражители у на- 
секомых является более обобщенной, чем контактная. Контакт- 
ная реакция — опробование жвалами, — подкрепляемая адекват- 
ным пищевым веществом, вызывает появление первой в жизни 
пищевой деятельности. К этой же категории явлений относится, 
например, дистантная реакция москитов на углекислый газ как 
на элемент привлечения к объектам питания (животных и чело- 
века). Следовательно, реакция на побудитель также является 
цепной. Цепи рефлексов проявляются на всех этапах осуществле- 

ния инстинктивной деятельности. 

Большую роль в регуляции поведения организмов приписы- 
вают гормональным системам. Особенно это касается функции 
размножения и связанных с ней особенностей поведения, что ярко 
представлено в исследованиях Бича (Веасв, 1947, 1948, и др.). 
Так, например, введение тестостерона вызывает половую актив- 
ность у животных до наступления соответствующего полового 
цикла и до наступления половой зрелости. Прогестерон вызывает 
тнездостроительную деятельность у белых крыс вне беременности. 
На опыты Бича этологи обычно ссылаются для объяснения физио- 
логических основ внутренней «готовности» и аппетентного пове- 
дения. Здесь уместно напомнить, что А. А. Ухтомский (1923) об- 
ратил большое внимание на гормональные механизмы формиро- 
вания самой доминанты и на возможность ее воспроизведения 
нервным путем, т. е. путем условного рефлекса. А. А. Ухтомский 
приветствовал соображения Г. П. Зеленого (1923), высказанные 
им по поводу соотношений нервных и гормональных факторов, 
лежащих в основе инстинктивного поведения. Это относится 
прежде всего к тому, что этологи называют аппетентным поведе- 
нием. 

Не придавая большого значения условнорефлекторным пуско- 
вым механизмам, этологи, естественно, много внимания отводят 
врожденным реакциям и прежде всего так называемым врожден- 
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ным пусковым механизмам поведения (апоерогепег и 


ь а1$]6зеп (и 
Месвап1зиз — нем.; шпа®е ге]еазте шесват1зт — анг.), 5 и 


врожденные механизмы строго специализированы. Раздражитель о й 
и раздражаемый объект здесь подходят как «Ключ к замку». и в 
Примером такого врожденного поведения с ярко выраженных ИЯ ‘Й 




















пусковым механизмом может служить описанная Лоренцем т я 

Тинбергеном и получившая широкую известность врожденная И, 

оборонительная реакция только что вылупившихся цыплят, утят и Тя 

и гусят на силуэт летящей хищной птицы, тогда ди Я 

как силуэт летящего гуся этой реакции не вызы- И. 

вает (ТшБегвеп, 1955) (рис. 1). Этот факт бы #8 и 

тщательно проверен рядом исследователей и стал ры 000 

< аа предметом оживленной дискуссии, на которой сле- и 

дует остановиться подробнее. м у 

Хирш и сотр. (НизеВ её а|., 1955) пытались вх м | 

изучить это явление экспериментально, но им не |АУзь И 

удалось получить различных реакций цыпленка \\ий пустой 

на модели гуся и ястреба. Точно так же Роккет \\деко маску 

+ (Воскей, 1955), ‘изучая кур и уток, установил, что } ДЕ 

дя «короткошеесть» (ястреб) вызывала не больше Ушама, мотут © 

страха, чем «длинношеесть» (гусь). Тинберген урода 

зале (Трегоеп, 1955) ответил на статью Хирша, ука- \утетьная ра 
зав на ряд неточностей в трактовке данных эксие- 



























римента, допущенных Хиршем. Хирш (Нигзев, 
1957) ответил в свою очередь Тинбергену на эти 
замечания. Через два года Мельцак и др. (Ме1- 
заск её а1., 1959) попытались привести в соответ- 
ствие эти противоречивые данные, систематически 
используя утят кряквы. Одна группа утят им- 


{ принтировалась на модель ястреба в течение 


+ 


+ 











Рис. 1. Силуэты хищных птиц, на которые возникает 
врожденная оборонительная реакция (отмечены крести- 
ками) у цыплят (по: Т1аЪегоев, 1955). 
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20 час. после вылупления; затем начиная с 4 
экизни им показывали по 120 раз в день моде 
группа таким же точно образом импринтировалась на модель 
гуся. Контрольная группа в течение всего этого времени находи- 
лась в изоляции. Испытания на реакцию страха проводились пу- 
тем попеременного «проплывания» над головой птиц моделей 
гуся и ястреба. Кряквы, не имевшие прошлого опыта с моде 
(контрольные), проявляли страх по отношению к обеим моделям. 
Птицы, имевшие опыт, не обнаружили страха ни перед моделью 
ястреба, ни перед моделью гуся. В одной из серий испытаний 
контрольные птицы проявили больше страха перед моделью 
ястреба, чем перед моделью гуся, но привыкание к моделям лик- 
видировало реакции страха после третьего дня испытаний. 


-го и по 21-й день 
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Эти противоречия в результатах были разрешены Мельцаком 
(Меаск, 1961) в последующей статье, где он определил это по- 
ведение крякв как «бдительность». Как у экспериментальных, так 
и у контрольных крякв наблюдался высокий процент реакций 
бдительности без оборонительной реакции страха. Была также 
обнаружена различная чувствительность к очертаниям ястреба и 
гуся; больший процент ориентировочных реакций на модель яст- 
реба наблюдался при ее движении непосредственно над головами 
птиц, но ориентировочная реакция на модель гуся, перемещаемую 
под углом 60—70° к клетке птиц, была еще большей. Следова- 
тельно, образование импринтинга на модель ястреба или гуся 
вызывает адаптированное поведение утят. 


Таким образом, выявлена хорошо выраженная ориентировоч- 
ная реакция у всех птиц, как импринтированных, так и контроль- 
_ ных. Однако у контрольных птиц иногда реакция страха на мо- 
Здель ястреба оказывалась повышенной. Следовательно, врожден- 
\Ъ ный пусковой (реализующий) механизм выражен довольно слабо, 
>\легко маскируется опытом, даже в случае импринтинга, т. е. без 
® всякого подкрепления. Примерами врожденного пускового меха- 
ТС низма могут служить реакция поднятия головки при затемнении 
у новорожденного ягненка (см. гл. Ш, стр. 44); врожденная поло- 
<хожительная реакция грызунов на нору или ее имитацию (непро- 
`зрачную трубку); врожденные, хотя и развивающиеся в более 
позднем возрасте реакции закапывания, свойственные степным 
видам, и т. д. (Кучерук, 1959). 


Эйбл-Эйбесфелдт (Е1Ъ1-Е!ез{е14%, Кгашег, 1958) указывает, 
что эти врожденные реакции не всегда строго специализированы 
и приобретают более узкую специализацию в процессе обучения, 
т. е. при образовании соответствующих условных рефлексов. Та- 
ким образом, вопрос о динамике развития пусковых механизмов 
поведения, по данным этологов, мало чем отличается от взглядов 
сторонников рефлекторной теории. Факты подчас не позволяют 
этологам обходиться даже без термина «условные рефлексы». 


Значительный шаг вперед по сравнению с представлениями 
о «врожденном освобождающем механизме» Лоренца и Тинбер- 
гена представляют обобщения Шлейдта (5сШе!а%, 1962). Шлейдт 
подробно рассматривает взгляды на рефлекторную теорию форми- 
рования поведения, начиная с Декарта. Он определяет побуди- 
теля (ге]еазег) как некоторое функциональное единство, т. е. как 
сочетание врожденного и приобретенного. В приводимой им схеме 
элементы приобретенного расположены в порядке возрастающей 
сложности. При этом различаются следующие возможности: се- 
лекция определенных раздражителей, их интеграция, образова- 
ние связи между раздражением и реакцией, зависимость от «на- 
стройки» (Зишшипе — нем.) и накопл ние механизмов, связанных 
с обучением. Шлейдт предполагает наличие 4 степеней формиро- 
вания «освобождающего механизма — побудителя: 1) «освобожда- 





2 А. Д. Слоним 
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ющий» механизм (АМ), основа 


организма в соответст 


животного; 2) врожденный 


ААМ 







телей, составляющих биологически сложный, но адекватный 
дражитель); он прекрасно иллюстрирован в знаменитых павл 
ов- 
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нный на структурных особенностях 


вии с уровнем и стадией онто- и филогенеза 
«освобождающий» механизм (ААМ) 
* 


вызванный строго определенными си- 
туациями У животного, лишенного 
всякого жизненного опыта; 3) приоб- 
ретенный «освобождающий» меха- 
низм (ЕАМ) — приобретенный в он- 
тогенезе, коррелирующий врожден- 
ные реакции (этот механизм вклю- 
чает проявление импринтинга и 
раннего опыта — еат!у ехремепсе); 
4) дополненный опытом приобре- 
тенный «освобождающий» механизм 
(ЕААМ) — сочетание всех предыду- 
щих плюс все индивидуальные на- 
слоения обучения и опыта (рис. 2). 

При изучении побудителей возни- 
кает очень интересный вопрос о зна- 
чении сложения раздражителей, их 
суммирования по конечному физио- 
логическому эффекту. Это вопрос ог- 
ромной теоретической и практиче- 
ской важности (поскольку речь идет 
о суммации разнородных раздражи- 











Рис. 2. Схема формирования сложных форм 
поведения (по: Зсе!4%, 1962). 


ААМ — врожденн: ‹ т 
ар я ЕО а аи» механизм; 
реакции, б — врожденная ть раздражения и 
с двумя реакциями, в — ЕЕ раздражения 
раздражений с одной реакцией; вв тре 
тенный «освобождающий» механизм: г — приобре- 
тенная путем обучения простая т г — приобре- 
ние—реакция, д — такая же На раздраже- 
две реакции, е — такая же связь раздражение 
ния — одна реакция (возможно три раздраже- 
образа на основе многочисленных рормирование 
жБ — связь одно раздражение — одно пражений), 
торая первоначально могла быть в реакция, ко- 
(на этой стадии онтогенеза действие а ААМ 
ется — импринтинг); ЕААМ — до М маскиру- 
обретенным опытом «освобождаю полненный при- 
з — развитие ААМ путем бен механизм: 
нительными раздражениями — ‚(связь с допол- 
циями), и — ограничение ААМ условными реак- 
шения избирательной чувствите едетвие ‘умень- 
торном раздражении (привыкаельности при пов- 
ААМ путем обучения (включение ’ * — развитие 
ций). Р- рецепторы, 9 — эффекта других реак- 
ЦдК — центральные двигательные между ним 
Сплошные толстые линии — ро координаци и. 
АМ; пунктир — дополненные в жденные ет 
тенеза; сплошные тонкие линии, процессе ОНО 
нервные влияния, лежащие вне АМ сенсорные к 
казывают направление протекания ‘воз и м 

дения. 


раз- 


















































































































рос от- 
\ктИче- 
гь идет 
дражи- 


ских кривых желудочного сокоотделения. Сходные явления сум- 
мирования раздражителей наблюдала Р. П. Ольнянская (19496) 
в нашей лаборатории при изучении специфического динамиче- 


ского действия пищи. Наконец, мы имели возможность в работе 


Э.Р. Уждавини (4958а) наблюдать суммирование действия таких 
раздражителей, как теплая поверхность и прикосновение мордоч- 
кой новорожденного щенка к шерсти до первого кормления при 
изучении слюноотделения из подчелюстной железы. Есть осно- 
вания полагать, что в пределах параметров раздражителей, 
обычно действующих в природе, имеет место относительно про- 
стое суммирование этих раздражителей. Это лучше всего наблю- 
дается на эффекторах, деятельность которых может быть учтена 
количественно. Нужно сказать, что этологи уделяют этому во- 
просу незаслуженно мало внимания. 

Переняв от исследователей-бихевиористов принцип изучения 
поведения «стимул— реакция», современные этологи большое вни- 


_мание уделяют роли отдельных раздражителей, связанных с при- 


родными комплексами, распределению этих раздражителей во 
времени и пространстве. Особое значение придается раздражите- 
лям-стимулам, вызывающим полное осуществление реакции, имею- 
щей биологическое значение. Вместе с тем допускается повышение 
избирательности врожденного пускового механизма в процессе 
обучения (Эйбл-Эйбесфелдт, 1955; ЭеШе!ак, 1962). 

Последнее десятилетие характеризуется резким подъемом ин- 
тереса физиологов к проблемам гомеостазиса, поддерживаемого 
не только путем изменений вегетативных функций — дыхания, 
выделения, кровообращения и т. д., но и путем изменения пове- 
дения организма. Это направление исследований включает ряд 
ироко используемых методических приемов: изучение так назы- 
ваемых преферендумов — предпочитаемых условий среды, объек- 
тов питания, объектов стадного (стайного) поведения, объектов 
полового поведения и др. Сюда же относится выбор условий 
для постройки гнезд, нор, убежищ, условий выращивания мо- 
лодняка. 

Собственно гомеостатическим реакциям поведения посвящены 
исследования в области поведенческой терморегуляции, а также 
газового преферендума у человека и животных (Бреслав, 1970; 
Ольнянская и Щеглова, 1971). Эти формы поведения заслужи- 
вают того, чтобы остановиться на них более подробно (см. гл. ТУ). 
Значительно больше сделано этологами в области изучения рит- 
мических процессов в организме. а 

Явления спонтанной активности центральной нервной системы 
и основанные на ней представления о спонтанных (не обуслов- 
ленных влияниями из внешней или внутренней среды) реакциях 
организма получили значительное подтверждение и развитие вис- 
следованиях ритмической организации поведения (см. гл. У). 

Представления о суточном ритме, сезонном ритме, приливном 
ритме как о реакции животного организма на периодические из- 
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менения во внешней среде формировались на пр 
ХГХ столетия. Этой же точки зрения придерживались и посл 
дователи И. П. Павлова (Быков, 1942; Быков, Слоним, 1960) 
опирающиеся в своих представлениях на хорошо изученно 
в школе И. П. Павлова явление — условные рефлексы на время 
Однако уже в ряде эколого-физиологических исследований 
(Калабухов, 1939, 1940, 1950; Филатова, 1949; Щеглова, 1952) 
было показано, что внешние воздействия в весьма различной Мерь 
определяют суточный цикл активности у животных разных видов, 
К этому же выводу пришла в своих исследованиях и 0. П. Ще. 
бакова (1937, 1938, 1949), сопоставлявшая возможности измене. 
ния фаз суточного ритма у млекопитающих разных видов. 
Начиная с 50-х годов текущего столетия появилась большая 
серия работ Ашоффа и сотр. (Азсвой, 1964; Азсвой е{ а|., 1969), 
установивших, что при полном выключении ритмических воздей- 
ствий из внешней среды организм способен сохранять внутрен- 
ний (эндогенный) ритм, слегка смещающийся в сторону солнеч- 
ного суточного цикла (земного времени), но поддерживаемый 
внутренней регулирующей системой организма. Эти исследова- 
ния оказали огромное влияние на все учение о ритмических про- 
цессах в организме и явились основой современной биоритмоло- 
гии. Следует указать, что центром этих исследований является 
Институт физиологии поведения в ФРГ, являющийся одновре- 
менно и центром этологических исследований в Европе (Мах- 


РЛапсКк-Газ 6 Фиг УегваНепзрьузю1ове. бееуйезеп.; подробнее 
см. гл. У). 
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НЕРВНЫЕ МЕХАНИЗМЫ ПОВЕДЕНИЯ ивотных 
В ПРЕДСТАВЛЕНИЯХ ЭТОЛОГОВ 





Основной теоретической п 
берген, Эйбл-Эйбесфелдт, Ш 
принципов рефлекторной те 





редпосылкой этологов (Лоренц, Тин- 
овен, Тори и др.) является отказ от 


ории. Эта точка зрения в равной мере 
отделяет их как от психологов (главным образом американских 


школ), так и от последователей павловского учения. Сложные и 
последовательно развивающиеся механизмы, вызываю 
цию животного, этологи рассматривают как проявление особых 
свойств нервной системы. Придавая исключительное, Е 
щественное значение врожденным механизмам пове 
резко отграничивают себя как от физиологов, т 








щие реак- 




















ихологов, 
Рную тео- 
Да требо- 
вание этологов — проводить исследование по возможности г 7 
тественной обстановке жизни животных, на многих видах диких 
животных. Объектом исследования являются как врожденные а 
акции, так и способность на их основе приобретать новые в про. 
цессе обучения. Именно способность к образованию новых форм 
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поведения и сами формы приобретенного поведения являются 
объектом исследования этологов. Это, по их мнению, позволяет 
сосредоточить внимание на внутренних процессах, происходящих 
в организме, и рассматривать рефлекторный механизм как част- 
ный случай, далеко не всегда определяющий протекание реакций 
организма. 

Механизмы поведения животных этологи видят в возбужде- 
нии и разрядке соответствующих нервных центров. Эти центры 
могут возбуждаться под влиянием действия раздражителей (ус- 
ловных или безусловных), а также в результате накопления (ак- 
кумуляции) энергии при длительной бездеятельности центра. Эта 
точка зрения, высказанная Лоренцем (1935, 1937) остается неиз- 
менным постулатом в трактовке результатов всех этологических 
исследований. Гипотетическая «зарядка» центров определяет по- 
рог возбуждения данной реакции и особенности ее протекания. 

Гипотетические представления о «центрах» этологи строят 
на основании некоторых данных современной нейрофизиологии и 
прежде всего на явлениях ритмической «спонтанной» активности 
нервных центров. Как известно, ритмические проявления воз- 
буждения в центральной нервной системе были впервые обнару- 
жены И. М. Сеченовым (1882) в продолговатом мозгу лягушки, 
а затем подтверждены Эдрианом и Бьютендайком (Адгап, Впу- 
{4епаЦк, 1934) на продолговатом мозгу золотой рыбки. Наличие 
электрической спинномозговой активности было обнаружено Кате 
Тен (Сафе Теп, 4936), а также И. С. Беритовым и А. В. Ройтба- 
ком (1947а, 19476). Примененная в опытах Беритова и Ройтбака 
деафферентация не устраняла полностью этого «спонтанного» 
ритма. Последний исчез только после перерыва связи между спин- 
ным и головным мозгом. Оказалось также, что и спонтанный ритм 
продолговатого мозга золотой рыбки зависит от температурной 
адаптации, потребления кислорода мозгом, частоты дыхательных 
движений. Все это не позволяет считать упомянутые ритмы неза- 
висимыми от внешних, в том числе и рефлекторных, влияний. 

Однако ссылки на спонтанную активность некоторых образо- 
ваний центральной нервной системы являются только одной сто- 
роной доказательств, на которые опираются этологи в своем отри- 
цании рефлекторной основы поведения. Другой, не менее важной 
стороной дела являются вопросы так называемой реафферента- 
ции или обратной афферентации. Впервые эти факты были полу- 
чены Вейсом (\е1зз, 1941), установившим, что головастики со- 
храняют способность плавать и после разрушения задних кореш- 
ков спинного мозга. Хольстом (Но]3 1936) и Лиссманом 
(ТАззтапи, 1946) обнаружена способность акул плавать при прак- 
тически полной деафферентации с сохранением только двух сег- 
ментов, идущих от задних корешков к грудным плавникам. Грэй и 
Лиссман (Стау, ГАззтапи, 1946) обнаружили у личинок жаб спо- 
собность к плаванию при полной деафферентации с сохранением 
целости лабиринтов. 
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Хольст (Но]5, 1935, 1936, 1937) обнаружил У дожде 
червя при денервации только одного сегмента затухание ево 
образных движений, возникающих в головном сегмент М 


е, и восе 
новление их в хвостовом в точной координации с головным. т 


самое можно было наблюдать и при фиксации центральной ы. 
тела угря. По Хольсту и Миттельштедту (Но]з, Ме аей. 
1950), принцип реафферентации состоит в том, что работающая 
мышца является источником импульсов (реафферентн 


ые им. 
пульсы). Таким образом, раз начавшаяся деятельность имеет ы 
можность продолжаться за счет собственных сигналов сокращаю- 
щихся мышц. Этот принцип можно, разумеется, распространить 
и на другие органы и системы, принимающие участие в осущест. 
влении данной деятельности. 


В этом отношении интересны соображения, высказанные Ре- 
дером (Воефег, 1953), работавитим на нервной системе насекомых 
и обнаружившим ряд центров спонтанной активности. Редер счи- 
тает, что между центрами рефлекторной и спонтанной активности 
существуют лишь количественные различия. Эти различия он сво- 
дит к уровню их возбудимости, благодаря чему всегда имеется 
возможность большего или меньшего возбуждения в нервных 
центрах под влиянием внутренних или внешних факторов. 

Однако если положение о зарядке центров еще может отве- 
чать многим представлениям И. М. Сеченова, И. П. Павлова и 
А. А. Ухтомского как показатель наличия энергетических потен- 
циалов нервных клеток или как показатель их работоспособности 
и лабильности, то совершенно необъяснимым является представ- 
ление Лоренца о так называемой «реакции в пустоте». Под реак- 

цией в пустоте Лоренц понимает самопроизвольное возникновение 
физиологического акта (возбуждения органа или системы), выз- 
ванного исключительно накоплением потенциалов в клеточных 
элементах нервной системы. Эти потенциалы освобождаются уст- 
ранением соответствующего запирающего механизма. Вся эта 
сложная система может быть пущена в ход, как указывалось 
выше, при помощи врожденного растормаживающего механизма 
(апоерогепег амз]бзеп4ег Месвап!зтиз), выключающего опреде- 
ленные центры — «замки» — по типу открывания их «ключом». 
Шлейдт (Зее! 1964) на основании исследований поведения 
у индюков приходит к выводу, что у них имеется ряд неперио- 
дических, спонтанных, врожденных поведенческих актов (ЕтЬКо- 
отгдтабопеп), как «кулдыканье» и «надувание». Частота возник- 
новения этих явлений для надувания более высокая, чем для 
кулдыкания (в среднем от 5 до 180 сек. для кулдыкания и от 9 
до 480 сек. для надувания). Такие факторы, как сон, акустиче- 
ские раздражители, не оказывают влияния на эти, по мнению 
Шлейдта, спонтанные акты поведения. 

У индюка, лишенного слуха в результате экстирпации 4асиаз 
<осШеат1з, кулдыкание и надувание естаются неизменными. Рас- 
пределение интервалов между кулдыканием осталось неизменным 
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только у одного индюка из подопытной группы, тогда как у ос- 
тальных четырех, также лишенных слуха, наблюдалось значитель- 
ное сокращение интервалов. 

Изучение отдельных движений кулдыкания и надувания и 
статистическое рассмотрение этих врожденных координаций при- 
водит автора к выводу, что эти акты возникают спонтанно. Само 
собой разумеется, что признание спонтанности таких форм пове- 
дения является сугубо условным, так как совершенно неясно, 
в результате каких периодических изменений в организме они 
возникают. Однако эта спонтанность, т. е. частота их возникнове- 
ния, мало зависит от внешних и внутренних влияний, и с этой 
стороны изучение механизма таких свойственных виду «врожден- 
ных» координаций представляет большой интерес. 

Само представление о центрах в понимании этологов, в отли- 
чие от психологов и зоопсихологов, весьма ограниченно доказы- 
вается наличным экспериментальным материалом. Обычно име- 
ются в виду центры промежуточного мозга, раздражение которых 
У млекопитающих вызывает определенные формы поведения: акт 
еды и питья, сна или бодрствования, оборонительные реакции 
и т. д. (исследования Гесса, Брюджера, Андерсона, Рожанского, 
Когана и др.). По-видимому, ряд таких реакций можно наблюдать 
при раздражении определенных участков центральной нервной 


системы у представителей разных позвоночных и беспозвоночных 
(Ниег, 4960). 


О КРИТИКЕ СОВРЕМЕННОЙ ЭТОЛОГИИ 


Современные исследования этологов охватывают очень боль- 
шую область поведения организмов в природе и частично в усло- 
виях эксперимента. Несмотря на отсутствие каких-либо опреде- 
ленных концепций, подтвержденных экспериментально, это на- 
правление привлекает на Западе все больше внимания не только 
зоологов, но и физиологов, особенно работающих в области срав- 
нительной физиологии. Поэтому критическое рассмотрение этоло- 
гических позиций должно учитывать запросы экспериментальной 
зоологии, полевой экологии, генетики, животноводства и других 
областей биологии, не говоря уже о физиологии высшей нервной 
деятельности. 

Критика положений современных этологов, как отечественная 
(Смирнов, 1952; Бирюков, 1960а, 19606), так и зарубежная (Терт- 
шапо, 1953; ОетБо\'зКТ, 1959), с этой точки зрения не может счи- 
таться удовлетворительной, так как она полностью отбрасывает 
сложную и часто хорошо продуманную систему исследований, 
основанную на достижениях биологов и физиологов многих поко- 
лений. 

Критический разбор Лерманом (Тебттапп, 1953) концепции 
Лоренца основан на полном отрицании существования врожден- 
ных реакций. Предположения о внутриутробном «обусловлива- 
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нии», выдвигаемые Лерманом, не имеют под собой Достато 
экспериментальных доказательств. Точно так же нельзя к 
правильной позицию Дембовского, отбрасывающего самый .. 
мин «инстинкт» как наследственный элемент поведения ь;. ы 
на основании возможности «тренировки» в эмбриональный пери . 
Критика теоретических построений этологов советскими фе. 
(- 
логами Г. Д. Смирновым (1952), Д. А. Бирюковым (1960а) и от 
части А. Н. Промптовым (4956) и Л. В. Крушинским (1960) 
касается главным образом методологических оптибок. Эти авторы 
не пытались использовать большой материал, добытый этолотами 
с помощью вполне объективных методов исследования. 
Основной предпосылкой этологических исследований является, 
с нашей точки зрения, непоследовательная позиция в оценке ве- 
дущей роли рефлекторных механизмов в формировании актов 
поведения организмов. Основываясь на данных о спонтанной воз- 
будимости некоторых отделов центральной нервной системы, это- 
логи говорят о недостаточности рефлекторной теории для истолко- 
вания, например, явлений аппетентного (целенаправленного) 
поведения. В то же время этологи утверждают, что в отдельных 
случаях как условные, так и безусловные рефлексы могут иметь 
значение в формировании поведения. Это приводит к тому, что, по 
признанию одного из ведущих этологов — Эйбл-Эйбесфелдта 
(Е1Ы-ЕЪезёе!а%, Кгатшег, 1958), этологи пока еще не создали 
своей всеобъемлющей теории. 

В этом плане представляет интерес позиция некоторых совет- 
ских этологов, высказывания которых появились в самые послед- 
ние годы. 

Так, Е. Н. Панов (4969) считает, что обвинения этологов 
в механизме и идеализме, в отрицании анализа и синтеза имеют 
толословный характер и что приемы анализа и синтеза исполь- 
зуются этологами так же, как в «павловской рефлексологии» 
(51е, —А. С.). Нет необходимости оспаривать эти утверждения, 
на них лучше всего отвечают сами этологи, отстаивая положение 
о неделимости явлении поведения. 

Следует отметить, что изучение явлений импринтинга не от- 
носится к заслугам этологической школы. Само явление было от- 
крыто и впервые описано Шпальдингом (брате, 1872) и затем 
детально изучено в эксперименте, с применением ряда методов 
исследования. Едва ли сеичас, после огромной работы, проведен- 
ной в этом направлении американскими психологами, можно от- 
рицать механизм условного рефлекса в основе формирования 
импринтинга, включающего как ПВИНВоЗЬЕЬ поведение, так и 
регуляцию вегетативных функций. 

Серьезный разбор проблем этологии принадлежит советскому 
исследователю К. 9. Фабри (1967), рассматривающему в корот- 
кой статье многие вопросы этологии в сопоставлении с физиоло_ 
тическим и психологическим исследованием поведения. Автор 
останавливается на точках соприкосновения этологических и 
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нейрофизиологических исследований, рассматривая последние как 
неизбежный путь для изучения механизмов сложных форм пове- 
дения. 

Особенно интересны соображения К. 9. Фабри, касающиеся 
взаимоотношений этологии и зоопсихологии (сравнительной пси- 
хологии). Имея общий объект исследования— поведение, этология 
и сравнительная психология, по мнению Фабри, не могут не раз- 
личаться в аспектах исследования. В компетенции зоопсихолога 
К. Э. Фабри относит такие явления, как абстрагирование, память, 
счет, понимание. Сюда же относится и элементарное мышление. 
Все эти явления, по справедливому замечанию автора, должны 
изучаться с позиций ленинской теории отражения, марксистского 
учения о сознании. К этологии же К. 9. Фабри относит учение 
о качественной и количественной характеристике поведения, фор- 
мах поведения, развитие поведения в онто- и филогенезе. 

Нужно сказать, что едва ли такое разделение функций оправ- 
дано современным развитием науки о поведении, включающей 
в себя морфологические (в том числе гистологические и гистохи- 
мические) исследования, биохимические, эндокринологические, 
нейрофизиологические исследования, кибернетические, математи- 
ческие и инженерные аспекты. Этологию можно рассматривать 
как некоторый уровень изучения поведения, весьма важный для 
решения проблемы эволюции поведения, изучение внутривидовых 
и межвидовых отношений, вопросов расселения организмов, т. е. 
вопросов, близко стоящих к проблемам экологии. На этом уровне 
исследования приемы современной этологии представляются в до- 
статочной мере оправданными. Однако они совершенно не могут 
быть использованы для решения вопросов о механизмах, лежа- 
щих в основе того или другого двигательного акта. Само же явле- 
ние спонтанности изучается этологами на таком уровне, что не 
может не вызвать самых серьезных возражений, о чем речь была 
выше. 

Если первые критические замечания в адрес этологии (Смир- 
нов, Бирюков) имели в основном методологический характер, то 
в новейших исследованиях физиологов эти замечания касаются 
сопоставлений ранних позиций этологов © современными пред 
ставлениями нейрофизиологов и психологов. Примером такой 
критической оценки могут служить замечания в книге К. В. Су- 
дакова (1974). Автор, рассматривая теории мотиваций, сопо- 
ставляет их с энергетической теорией Мак-Дугалла (МеПоиса!, 
1912) и с позицией этологов. Эта энергетическая теория накопле- 
ния потенциала, стимулирующего последующую деятельность жи- 
вотного, была развита многими исследователями. Она сочетается 
с представлениями о направляющих факторах внешней среды. 
В сущности, в этой схеме ярко отражаются исходные‘ позиции 
этологической школы: факторы «накопления потенциала» и фак- 
торы «освобождающие», «реализующие» ту или другую форму 
деятельности. Энергетический аспект в изучении поведения, столь 
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широко использованный этологами, оказал значите 


- - ЛЬНое в 
на ход мыслеи исследователеи, принадлежащих К 


самым : 
направлениям в изучении поведения (см. гл. ГУ). Разницы 


Эйбл-Эйбесфелдт и Крамер (Е 1-Е Ъез!е] 4%, 
писали, что все этологи убеждены, что у высших 
всегда врожденные и приобретенные фор 
в единую функциональную систему, 


как изолированные частные системы 
чески) 


Кташет, 195) 
Животных по 
мы поведения сливают 
которая может изучаться д 
(физиологически, психолот. 
и как единая — этологически. В этом положении Нельзя 
не видеть, с одной стороны, желания аналитически изучать пн. 
стинктивную деятельность в генетически разнородных элементах, 
а с другой — отражения положения гештальтистов о невозмож. 
ности анализа поведения как единого целого. 

Некоторые этологи считают, что павловское учение устраняет 
и нормальные условия среды, в которой развиваются типичные 
формы поведения. Так, например, известный французский физио- 
лог-энтомолог Рэне Шовен, определяющий этологию как «изуче- 
ние молярного поведения», в то же время утверждает, что электро 
физиология и физиология органов чувств суть только частные 
стороны этологии, никак не охватывающие ее проблем в целом. 

Поэтому не случайно и противопоставление аналитического ме- 


тода исследования  синтетическому. «Собака, заключенная 
в башню молчания, уже не является более собакой» (Шовен, 
1960, с. 240). Это не 


мешает Шовену на страницах той же книги 
восхищаться исследованием электрических потенциалов нерва, 
отходящего от части сложного фасеточного глаза мухи или пчелы, 
и использовать эти данные для объяснения фактов сложного по- 


ведения насекомых. Здесь представитель школы «объективного 
познания», считающий нужным отрицать в равной мере как ма- 
териализм, так и идеализм, становится явно необъективным 
в оценке фактов и методов исследования. 

Если сделать попытку рассмотреть огромный материал, собран- 
ный этологами, с фактической 


стороны, то обращает на себя вни- 
мание следующее обстоятельство. 


Основной предмет этологических исследований 
и в лаборатории — это изучение форм поведения, связа 
множением, внутривидовыми взаимоотношениями и о 
моотношениями между видами. Такие формы поведения, как 
пищевая и пищедобывательная, оборонительная, гомеостатическая, 
сравнительно мало изучены этологами и представляют предмет 
исследований физиологов. 

Высказанное положение особенно касается зарубежной это- 
логии, но справедливо и для развивающейся отечественной. Это 
важно при сопоставлении позиций исследователей высшей нерв- 
ной деятельности и этологии. 

Действительно, функции размножения и весьма многообраз_ 
ные, часто строго ритуализированные формы поведения, связан- 
ные со всем циклом воспроизведения вида, в меньшей мере, не- 
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яжели пищевые, оборонительные и гомеостатические, «обрастают» 
временными связями — условными рефлексами —и тем самым 
лучше поддаются собственно этологическим методам исследова- 
ния. Можно перечислить немногие известные факты, как поиски 
полового партнера, стимуляция половых реакций, гнездостроения, 
где индивидуальный опыт животного (включая и импринтинг) 
оказывается сколько-нибудь значимым для проявлений деятель- 
ности животного. 

Совершенно иная картина наблюдается при изучении форм 
поведения, направленных на сохранение жизни особи (в широком 
смысле — гомеостатирующего поведения). Здесь изменяющаяся 
среда представляет значительно больше преимуществ организму, 
обладающему механизмами быстрой и точной адаптации, т. е. 
способному реализовать потенциальные возможности питания, 
обороны (активной или пассивной) или поддержания «должного» 
состояния внутренней среды в соответствии с реальной обстанов- 
кой, с конкретными условиями обитания популяции, с сезонными 
сдвигами, вмешательством человека (синантропизация) и т. д. 

Эти явления — образование натуральных условных рефлексов 
на формы деятельности, связанные с гомеостазом, — чаще всего 
регистрируются наблюдателями в природе. Такими сдвигами по- 
ведения характеризуется отношение многих животных к механи- 
ческому транспорту (Носков, 1972), образование искусственных 
стадных отношений (Салганский, 1947), изменение оборонитель- 
ных реакций на звуковые раздражители (выстрелы) и измене- 
ния пищедобывательных реакций в связи со случайными измене- 
ниями условий питания (Формозов, 1972). Эти явления, пред- 
ставляющие не что иное, как образование условных рефлексов — 
условных рефлексов натуральных, т. е. вошедших в жизненный 
стереотин животного, при всей их демонстративности не дают 
ничего ‘нового для анализа ни самих процессов высшей нервной 
деятельности, ни врожденного компонента, на основе которого эта 
деятельность формируется. Это же касается и следов импринти- 
рования в определенный чувствительный период развития. 

Сейчас ни У кого не вызывает сомнения положение о том, 
что любая форма поведения включает как врожденные, так и 
приобретенные в индивидуальной жизни компоненты, и важно 
выявить относительную роль тех и других. Это труднейший воп- 
рос, решить который, конечно, не смогут очень интересные и под- 
час увлекательные наблюдения натуралистов в природе. 

Нужно отметить, что явления так называемого обусловлива- 
ния (соп@опше) довольно часто встречаются в толкованиях 
этологов, и это неудивительно, так как временные связи явля- 
ются универсальным механизмом связи животного с внешней сре- 
дой на всех этапах эволюции от одноклеточных до человека. 

Поэтому можно удивляться положениям, высказываемым 
французским последователем этологов физиологом Г. Шовеном, 
(1972) о том, что для этологов понятие условного рефлекса в уз- 
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ком понимании лишено смысла. Мы убеждены, что это т 
ошибка, так как исследование условного ре 


изучение элементарных функций мозга, но важнейший 
изучения целостного поведения животного. Это пове 
вождается сдвигами в функционировании целого ряда систем _ 
дыхания, кровообращения, обмена веществ и т. д. Что, кста 
было предметом детального исследования школы И. П 

(Быков, 1942). 

Такая постановка вопроса не мешает Шовену в той же КНИГ 
отвести значительный раздел подробному изложению учения 0% 
условных рефлексах по Павлову. Однако автор не делает никаких 
попыток использовать эти данные и всю концепцию в целом для 
анализа приводимого в книге огромного материала, собранного 
исследователями всего мира. Этологическая концепция недели- 
мости явлений поведения не обещает в этом плане никаких ус- 
пехов и не поддерживается сегодня огромным большинством 
исследователей. 

Интересно, что при сопоставлении взглядов Лоренца и Пав- 
лова Шовен настаивает на необходимости изучать значение 
естественных раздражителей и их влияние на естественные реак- 
ции животного. В качестве примера приводятся опять-таки реак- 
ции полового поведения, где, как уже указывалось выше, динами- 
ческая стереотипия, т. е. стереотипия, основанная на временных 


связях, выражена слабее, чем при осуществлении других форм 
поведения. 
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Нам представляется, что упорное противопоставление прин- 
цинов изучения высшей нервной деятельности принципам этоло- 
гического исследования должно стать 
по существу, многие вопросы касаются лишь терминологической 
стороны дела. В этом плане ранее нами (Слоним, 19656) были 
сделаны некоторые сопоставления терминов, применяемых при 
изучении высшей нервной деятельности, с терминами этологов: 


Из области ВНД 














достоянием истории. Здесь, 





















Из области этологии 
доминанта, аппетенция 
адекватный раздражитель врожденный реализующий изм 
«натуральный» рефлекс импритинг ыы Г. в 
натуральный условный рефлекс 


К е облигатное обучение 
искусственный условный рефлекс факультативное обучение 
уровень возбуждения, тонус нерв- зарядка центров 

ной системы 


обратная афферентация 












реафферентация 


В последние годы при изучении поведения в природных усло- 
виях многими отечественными авторами применяется новая 
терминология. Это было ярко выражено в докладах и публикациях 
Первого всесоюзного совещания по эволюционным и экологиче_ 
ским аспектам поведения животных (Москва, 1972). Некоторые 
из них безусловно оправданны, так как позволяют очертить явле_ 
ния, которые ранее не были предметом специального изучения. 
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к 
У 
Е К их числу следует отнести термин «сигнальная наследствен- 
и % ность» (Лобашов, 1967), указывающий на значение обучения 
ас \ в популяции, т. е. опыта передачи по наследству (от родителей 
Что Чь к детям) ненаследуемой генетически информации. Примером та- 
Ц. им кой передачи может быть подражание или обучение в стаде, 
„ группе. Вместе с тем огромный и разносторонний материал по 
. ` изучению природных форм поведения не укладывается в рамки 


ОЙ , 

ч, к существующих классификаций врожденных или безусловных ре- 
Учен, флексов. 

Зет ни Недостаточность терминологии, используемой в практике ис- 
Цел. следований по высшей нервной деятельности и по этологии, на- 
Собр» ХОДИТ свое отражение в последних обобщениях отечественных 

ЦИЯ Но исследователей. Можно указать на работу Б. П. Мантейфеля 


НИКа (1974), где наряду с такими представлениями, как безусловные 
льЩиЕ ‘ рефлексы, таксисы и инстинкты, приводятся соображения о «сиг- 
' нальной преемственности» как о явлении, приближающемся к сиг- 
ща нальной наследственности, т. е. к передаче определенных форм 
3 1 поведения путем группового обучения. Для человека выделяется 
Ъ зна особая форма культурной преемственности — способность к пе- 
зенные  редаче навыков от поколения к поколению. 
Ъ-таки и Появились термины — пластичность поведения особей (Маль- 
пе, диии чевский, 1969), бихевиор-прогресс (Шпет, 1974; Мантейфель, 
времени 1974), т. е. характеристика динамики поведения животных, свя- 
рутих ш занной с изменениями условий обитания, главным образом с за- 
селением человеком новых пространств и появлением новых си- 
‚ нантропизированных и урбанизированных форм поведения. 
‚ление ря Здесь несомненно сказывается «младенчество» науки о пове- 
ципам ы дении в природе; по-видимому, назрела настоятельная необходи- 
гории. " мость создания этологического словника, который мог бы охва- 


тоти’ тить многие аспекты исследования поведения в природе и 








толоти“, 
19656) в в эксперименте. 
емы? й 
у а “ 
к". этой" О ВЗАИМООТНОШЕНИЯХ ЭТОЛОГИИ 


И ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ ФИЗИОЛОГИИ 


270 Я Начиная с 30-х годов, а особенно с 50-х годов текущего столе- 
{и тия в отечественной научной литературе начинают публиковаться 

? исследования, ставящие задачу изучения физиологических осо- 
бенностей приспособления животных (и отчасти человека) к при- 

ние родным факторам среды в связи © эволюцией видов, в связи 


с проблемами адаптации в широком, общебиологическом, ее пони- 
мании. Эти работы, рассматривающие всю проблему приспосооле- 

‚ ния вида, в том числе и проблему видового поведения (инстин- 

;8) кта), как проявления сложной рефлекторной деятельности, полу- 
ив’ я чили широкое развитие за последние 3 десятилетия и обычно оп- 


рой Я @ ределяются как эколого-физиологические исследования (Калабу- 
Пр 08 1950; Бирюков, 19606; Быков, Слоним, 1960; Слоним, 1961, 


| р > 
У ой, и мн. др.). Важной теоретической предпосылкой эколого-физиоло- 
лу, 29 















гических исследований является представление о наличии 










рывной связи всей сложной двигательной деятельности о у и # 
с протеканием основных регуляций его физиологических фун И 
Хотя эти исследования проводятся как физиологами, так ом я Я 
ологами-экологами и отчасти зоотехниками, физиологическийан ф р я 
лиз явлений и сопоставление его с поведением вида в целом пи. я 9 д и 
дельных его популяций является стержневой проблемой эт я ‚и 





работ. Сами же исследования по экологической физиолоти 
являются теоретической основой прогнозов размножения вред. 
телей сельского хозяйства, охраны полезных видов, борьбы с ве. 
дителями сельского хозяйства, районирования пород сельскохо 
зяйственных животных и т. д. Вся эта группа вопросов, выводя. 
щая физиологические исследования из лаборатории в полевую 
обстановку, требует и соответствующих методических приемо 
исследования, во многом отличающихся от лабораторных физис- 
логических методов (Слоним, 1961). С этой стороны многие ме- 
тоды этологии являются, как указывалось выше, полноправными 
методами эколого-физиологического эксперимента и рассматри- 


ваются как приемы физиологического анализа сложнейших жиз 
ненных явлений. 
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ит учения поведен 
За последнее десятилетие резко возрос интерес к проблемам! злу, 
экологической физиологии (епутоптепа1 рВуз1010су) за рубежом. Птн К 
Большие исследования выполнены по физиологии полярных 01- и м 
танизмов (ЭсВо]ап4ег её а1., 1950), физиологии ныряющих Жи тат НИ ЩЕ 
вотных (Шуше, 1939; ЕоШо\у её а1., 1966; Уопез, Мауог, 1970), ма о 
физиологии пустынных организмов '(МсМаЪ, 1968; Уоцзей её а1.| \| м м 
1970; Зепииаь- №ейзен, 4972а), по ‘ре хи. .06 ст по оо 
п, а), регуляции обмена веще А а 
в связи с адаптацией (Могг1зоп, 1964; Уапзку, 1974). Появились у о 
и значительные обзоры по отдельным проблемам экологической оо мы 
физиологии (Ко, 1969; Бериза-М№е1зеп, 41972Ъ), по двигатель- М ) 
ной активности животных (Но\е|, 1965). Однако, к сожалению, м А м 
многие из этих монографических работ совершенно не затраги- Мы и м 
вают особенностей поведения исследованных организмов, и по- и т Ц 
этому поведение изучается этологами изолированно от регуля- а он 
ции физиологических функций, о чем говорилось выше. Можно м Му ей 
быть уверенным, что современные методы физиологии, в том м к Ах. 
числе и методы, применяемые в полевых (естественных) усло- | а ом 
виях, позволяют вести глубокий и всесторонний анализ как двига- | № и м 
тельного поведения, так и связанного с ним, а порой и определяю- 3 № И , 
щего его состояния внутренней среды организма. м м Ц 
Разумеется, только анализ сложных явлений поведения, про- мм т м 
водимый на всех уровнях физиологической интеграции функций м о (, 
(тканевый и клеточный, органный и системный и, наконец, ана- |1, м 
лиз целостного организма), способен дать законченную картину \ жи И \ 
различных в тенетическом отношении элементов БЯЩОВОЕО пове- м о № 
дения — инстинктов. Поэтому самый предмет этологического ис- к м к 
следования может рассматриваться как раздел физиологии эко. \ а ги 
логической и эволюционной. м 
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Интенсивное развитие современной этологии и тот большой 
интерес, который она вызывает у биологов и у физиологов зару- 
бежных стран, несомненно обусловлены тем, что в павловской 
школе физиологов проблемы безусловного рефлекса — инстинк- 
та — изучались недостаточно и не вовлекли в свою орбиту вни- 
мания птирокого круга зоологов и биологов. 

Использование этологами самых разнообразных методов ис” 
следования; начиная от чисто физиологического эксперимента и 
кончая полевыми наблюдениями, а также всегда объективные и 
по возможности количественно оцениваемые данные делают мно 
тие приемы этологии чрезвычайно важными для современного 
естествоиспытателя; некоторые из них оказывают и весьма важ 
ные услуги практике (например, животноводству). 

По своим философским воззрениям зарубежные этологи 
должны быть отнесены к идеалистической школе позитивистов 
в их современной форме (неопозитивизм). Это ясно видно из 
представлений этологов о целостности поведения, о неприемле- 
мости изучения поведения © помощью аналитико-синтетических 
методов. 


Позитивизм ХХ столетия вообще отрицал значение филосо- 


фии в познании сущности процессов, происходящих в природе 
и обществе, и считал 


познаваемыми только их внешние проявле- 
ния (положительное, позитивное знание). 

Можно сослаться на высказывания Шовена, считающего, 
что этология сумела подняться выше материализма и идеализма. 
Идеализм, по мнению Шовена, уничтожен материализмом 
в той части, которую нужно отнести к виталистическим воззре- 
ниям. Наивный витализм, ведущий к финализму (телеологии), 
являлся, по мнению Шовена, серьезным препятствием для раз- 
вития естествознания. Он был преодолен механистическим ма- 
териализмом, а последний должен быть отвергнут в настоящее 
время как выполнивший свою историческую роль. Нет необходи- 
мости доказывать, что сами по себе исходные концепции этологов 
(особенно Лоренца и Тенбергена) являются целиком телеологи- 
ческими, полностью отрицающими возможности причинного ана- 
лиза явлений (хотя и постоянно утверждающими при 
детерминизма), отрицающими значение синтеза явлений ринципы 
новении нового качества. Отсюда последовательный о в вОЗНИК- 
гов не только от принципов рефлекторной теории, но тказ этоло- 
ток последовательного анализа явлений ложной и. и от попы- 
деятельности. стинктивной 

Оценивая место этологических ис: -. 
нии наук о поведении, следует, ети в общем положе- 
этологию как известный уровень ис и У, рассматрив 
может обеспечит следований. 5 не 

ь физиологическо тот уров 
или молекулярного из то, а тем более б ие 
учения поведения похимическо 
› Не мож го 


ы разумеется, 
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решать и проблем социального поведения человека. Вместе с 
этологические исследования, неразрывно связывающие стро 
регистрацию явлений поведения с а Условиями 
существования животного и окружающими его абиотическими д 
биотическими факторами среды, позволяют изучать многие формы 
поведения в их связи с природными влияниями, внутривидовую 
изменчивость и внутривидовые отношения. Такую информацию не 
могут предоставить в распоряжение натуралиста другие направ- 
ления в исследовании поведения. В этом несомненная сила этоло- 
гии, и едва ли в настоящее время какое-либо другое направление 
может претендовать на эту роль в широком спектре наук о по- 
ведении. 

Этологические исследования дают в руки физиолога целый 
ряд моделей врожденного и сложного поведения, которые должны 
быть предметом детального изучения и анализа на всех уровнях 
физиологической интеграции, начиная от тканевых процессов и 
кончая сложной координацией высших отделов центральной нерв- 
ной системы. Так же своевременно, как и более ста лет назад, зву- 
чит призыв Ч. Дарвина, закончившего свою замечательную книгу 
«О выражении ощущений у человека и животных» (1872) сло- 


вами, что эти явления заслуживают внимания со стороны всякого 
дельного физиолога. 
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Глава |1. РАЗВИТИЕ ВИДОВОГО ПОВЕДЕНИЯ 


ФОРМИРОВАНИЕ ВРОЖДЕННЫХ РЕАКЦИЙ ПОВЕДЕНИЯ 
И ВРОЖДЕННОГО РАЗЛИЧЕНИЯ 


Огромное влияние факторов среды в раннем онтогенезе на 
последующую структуру поведения взрослого организма не вы- 
зывает сомнений. Однако влияния, четко выявляемые в экспери- 
менте и позволяющие установить ряд критических периодов 
в раннем онтогенезе, далеко не всегда могут быть прослежены 
в естественных условиях существования. Здесь наряду с совокуп- 
ностью реакций, связанных с фенотипическими наслоениями, ог- 
ромное значение приобретает тот разнообразный генетический 
фонд, который характеризует отдельные виды, подвиды, популяции 
и даже линии разведения организма. Значение этого генофонда 
включает и программу самого развития в онтогенезе. Так, при 
изучении развития поведения и формирования физиологических 
функций перед исследователем постоянно возникает вопрос, в ка- 
кой мере закономерный ход развития, предопределенный гене- 
тически, направлен на обеспечение сохранения жизни самого 
новорожденного и в какой степени при этом «учитываются» 
перспективы развития и существования будущего зрелого орга- 
низма. Этот вопрос до сих пор не может быть однозначно решен 
ни в эксперименте, ни в наблюдениях в природе при сопоставле- 
нии особенностей развития животных разных видов. Вероятно, 
в процессе эволюции явления раннего постнатального онтогенеза 
у млекопитающих претерпевали значительные изменения в силу 
большой жесткости естественного отбора, ограничивающего воз- 
можности выживания молодняка в неблагоприятных условиях 
среды. Многообразие устройств нор и логовищ, различия в ©ро- 
ках рождения и степени зрелости молодняка и скорости его раз- 
вития, наконец сама среда, в которой оказывается новорожден- 
ный, являются лучшим доказательством зависимости этой стадии 
онтогенеза от условий существования молодняка данного вида. 

Нам представляется, что изучение среды, в которой протекает 
постнатальный онтогенез, имеет исключительное значение для 
рассмотрения вопроса © биологической целенаправленности пост- 
натального развития. 

Наиболее существенными моментами в поддержании жизни 
новорожденного млекопитающего являются: осуществление кон- 
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такта с кормящей самкой; поддержание температуры ед р. 
уровне, обеспечивающем развитие; защита от неблагоприятны! ия 
факторов среды, как абиотических, так и биотических. Потом, 

вполне правомерно говорить 0 среде, В кото 






рой происходит ОС 
натальное развитие, и только в связи с особенностями и пар. 


метрами этой среды сопоставлять как готовые к моменту рождь. 
ния, так и развивающиеся в разные сроки после рождения акты 
поведения и механизмы регуляции физиологических функций, 


Совершенно очевидно, что понятие о среде развития подлежит 
тщательному изучению с физико-х 

















имической стороны, со ст. у др 
роны особенностей поведения матери, а также других членов ко- зр не а 
лонии или стада у стадных и колониальных животных (Слоним, Е › {1 и 
1961). В зависимости от этого можно наметить контуры класси- голу Я 
фикации условий развития млекопитающих и рассмотреть фор- ов | 
мирование поведенческих актов в онтогенезе, и побудителей (те- зав звтатеТЬ 
]еазетз), вызывающих появление определенных двигательных ОДНО 
актов. В основу этой классификации для млекопитающих нам т 
представляется целесообразным положить степень зависимости ии оораЗОУ, 






поддержания жизни и условий развития новорожденного от 
самки-матери. В этой связи следует рассматривать и степень зре- 
лости новорожденных разных видов, способность к самостоятель- 
ному поддержанию отдельных сторон томеостазиса, движению п 
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поддержанию позы и питанию. Представляется возможным вы- "пора 
делить 3 типа «среды обитания», в которых протекает постнаталь- тАЛО лакто, 
ное развитие млекопитающих. Дал т 

Наибольшую зависимость новорожденного от матери можно Ч трус 
наблюдать у всех сумчатых. Здесь средой раннего постнатального ть ть 
развития является сумка (патзирйит) — глубокая складка кожи, № 
окружающая область сосков. 





Детеныш сумчатых, 
самостояте 


где прочно пр 





рождающийся 
льно перебирается из родо- 
исасывается к соску (Паше, 


чрезвычайно маленьким, 
вых путей в сумку, 
1934). Чрезвычайно 
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важно, что к моменту рождения заканчива- к. и ы о 
ется миелинизация нервов передних конечностей, при помощи м ет 
которых и осуществляется этот весьма важный для новорожден- а, м ь 
ного сумчатого двигательный акт (Гапа\уовву, 1928). Описанный м ие р 
пример представляет наиболее полную зависимость постнаталь- м о. 
ного развития животного от материнского организма у млекопи- и р зу що 
тающих. В м И С 
Аналогичную картину можно наблюдать у летучих мышей, № В Ц 
где самка-мать держит детеныша на груди, куда он прикрепля- № У, ь ща 
ется, а мать летает вместе с ним за добычей. м и ь ЩИ 
Как у сумчатых, так и у летучих мышей, рождающихся пойки- м Ты Ш ) 
лотермными, тепло матери поддерживает температуру тела дете- к д в | 
ныша, необходимую для дальнейшего развития. У летучих мышей м» Ч К 
во время лактации нарушается суточный ритм (исчезает пойки_ й а, И | 
лотермия в дневные часы), что ее 95 ве а у у м 
ние и быстрое развитие молодняка (Слоним, а ‘фо мо- ь ть сд 10 
менту рождения у детенышей летучих мышей полность рми_ й т т 
34 И м, © 
М Ч м 
о ом, 
1, В, ® 
ь - № 4). 


млекопитающи 
степень зе 

новорожденне 
ризвать п сии 
ность К Са 
эстазиса, дви 
пется возмо 
протекает ты 


{ 
НИ 


| 
9 
Угу у 


яв 


руется рефлекс «цепляния», обеспечивающий прикрепление ктелу 
матери в первый период постнатального развития. Для детенышей 
характерно также движение назад и особенно вверх по верти 

кальной стенке пещеры. Сосательные движения наблюдаются при 
температуре тела 25—28” (Слоним, 1961). 


Примерно в таких же условиях среды протекает и ранний 
постнатальный онтогенез у обезьян. У гамадрилов и макак-резу- 
сов новорожденный остается подвешенным к брюху матери в те- 
чение первых недель жизни благодаря хорошо выраженному реф- 
лексу цепляния (Войтонис, Тих, 1949), который возбуждается 
при раздражении зрительного анализатора в дневные часы и при 
«отвисании» детеныша — (растяжении антигравитационной мус- 
кулатуры) в ночные часы. Этот рефлекс цепляния может наблю- 
даться в течение первых 5—6 недель после рождения и заменя- 
стся затем хватательным рефлексом, имеющим условнорефлектор- 
ное происхождение. 


Таким образом, в группу млекопитающих, где средой разви- 
тия служит поверхность тела матери, входят организмы, весьма 
далеко отстоящие друг от друга в систематическом отношении, 
рождающиеся с совершенно различной степенью зрелости — от 
совершенно незрелых сумчатых и летучих мышей до низших 
обезъян, которые рождаются © хорошо сформированной терморегу- 
ляцией (Архангельская, 19586). 

Другая группа условий постнатального развития млекопитаю- 
щих может быть охарактеризована как развитие в «тнезде». Со- 
здание гнезда (норы, логова) имеет место у грызунов, хищных и 
насекомоядных. Здесь средой развития является сложное сочета- 
ние влияний обычно отепленного гнезда, а главное, матери и других 
детенышей. Детеныши обычно рождаются недоразвитыми, и (как 
это можно видеть и в гнездах птенцовых птиц) мать является 
в первый период рождения главным источником тепла, обеспечи- 
вающим высокую температуру тела новорожденных. В процессе 
развития сразу после рождения осуществляется контакт с кормя- 
щей самкой при помощи рефлекторных актов, сформированных 
в пренатальный период, а затем на основе импринтинга и раннего 
опыта (см. гл. ПП) развивается так называемая «первичная со- 
циализация», т. е. формирование «внутригнездовых» отношений 
с матерью и другими особями из помета. Как будет показано 
ниже, температурный фактор является ведущим при формирова- 
нии внутригнездовых отношений у животных, рождающихся и 
развивающихся в гнезде. 

В эту группу явлений должны быть включены представители 
достаточно отдаленных систематических видов. Так, некоторые 
представители отряда зайцеобразных, например зайцы, рождаются 
ка вне гнезда, что определяется их значительной зре- 
ы ио енностями молоч те 
В то же время близкие к = Ее и ИМ и 

ношении кро- 
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лики, рождающиеся недоразвитыми, проходят ТИПИЧНЫЙ 
вой период развития. тнездо. 


Различия в условиях молочного кормления зайца и рол 
находят четкое отражение в скорости сосания молока, состава 
щей у зайца-толая от 0.36 до 0.73 г/сек., ау Кролика тот о 
веса от 0.08 до 0.14 т/сек. Оби ож 


цее время одного приема 
(до насыщения) у зайца составляет от 42 До 75 сек. 


лика того же веса от 120 до 180 сек. (Слоним, 1962 
нию, рефлекторные акты, готовые к моменту 


до настоящего времени остаются неизученными. 


Совершенно иные условия для развития молодняка наблюда- 
ются у копытных (непарнокопытных, жвачных и 

парнокопытных свиней). Молодняк рождается в значительно 
степени зрелым, способным следовать за кормящей самкой, а раз- 
витие происходит у многих видов в стаде, совершающем значя- 
тельные переходы по пастбищам. Средой развития здесь являются: 
естественный географический ландшафт, мать, стадо ему подоб- 
ных и молодняк особей того же вида от других матерей, с кото- 
рым происходит общение в процессе игровой деятельности. Здесь 
контакт между матерью и детенышем поддерживается прежде 
всего на основе раздражений зрительного и слухового анализато- 
ров, что приводит к образованию явления импринтинга (см. 
гл. 1). В последнее время большое внимание уделяется исследо- 


вателями так называемому материнскому импринтингу, который 
в период после родов формирует реакции матери на новорожден- 
ного (СоШаз, 1956; К1орЁег, КТор{ег, 1968) и который объясняется 
исследователями изменениями взаимоотношений между нервными 
и гормональными влияниями после родов. Эти проявления боль- 
шей или меньшей заботы матери о новорожденном создают необ- 

азвития и в стаде копытных. 


ходимую для него среду р 
зрелости при рождении обе 


отя степень спечивает новорож- 
денному большую или меньшую возможность следовать за сам- 


кой и за стадом, среди копытных в этом отношении наблюдается 
значительное разнообразие. Так, многие дикие копытные в первые 
дни жизни не следуют за пасущейся самкой (сайгак, архар), а за- 


таиваются в траве или среди камней (Васенко, 1950; Слоним, 1961). 
Поведение новорожденных копытных ь 


сразу после рождения 
очень различно. В связи с этим Хедигер (Не@1оег, 1952) пред- 
лагает разделить родительское поведение, встречающееся у ко- 
пытных, на две группы — активную и п 


т ассивную. Первая встре- 
чается у ВоБ@ае и Отлаае и характеризуется активным облизы- 
ванием, массированием новорожденного матерью, способствова. 


нием опорожнению мочевого пузыря и прямой кишки. Вторую 
группу составляют дикие кабаны, не проявляющие заботы по от. 
ношению к молодняку. 

Особое место в рассматриваемом аспекте занимает среда раз- 
вития морских млекопитающих — моржей, тюленей. По данным 
наблюдений Бартоломью (Вагбйо]отеху, 1959), на Аляске у тюле- 
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). К сожаль 
рождения у зайцев, 
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о, наши знания 
й среды разв 
иведенная вый 
ути исследов: 
КИе ВЛИЯНИЯ | 
дражите 
НВ ая в 
[уз Материал ] 
Ной | 



































оля 

















еде, 




































































































































































ней вида СаЦогтиз игятиз самцы не принимают никакого уча- 
стия в выращивании детенышей. Детеньшши рождается способным 
немедленно отряхиваться от околоплодных вод, скрестись, кричать.. 
Сосание наступает даже прежде, чем обрывается пуповина. Ав- 
тор считает, что «зрелость» новорожденных тюленей этого вида 
соответствует трехнедельному возрасту щенков домашней собаки. 
Пелагический образ жизни тюленей во время родов и выкармли- 
вания детенышей временно обрывается, и самки оказываются 
привязанными к определенным лежбищам. Особенности адапта- 
ции к холоду описаны и В. К. Шепелевой (19716) для новорож- 
денного тюленя-хохлача — Саяюрйота стяюа, гренландского тю- 
леня — Рагорйоса втоешапагса и байкальской нерпы — Риза 81- 
пса. Автор указывает, что хохлачата рождаются с подкожным 
жировым слоем 1.5—2 см толщины, тогда как у «бельков» тюле- 
ной гренландского и байкальской нерпы имеется густой шерст- 
ный покров. В. К. Шепелева указывает, что у мелких видов тю- 
леней самки устраивают снеговые норы, где укрываются от 
мороза детеныши. На этом фоне В. К. Шепелева изучала врож- 
денные реакции детенышей тюленей, о чем речь пойдет ниже. 
К сожалению, наши знания о точных физико-химических пара- 
метрах условий среды развития у млекопитающих крайне огра- 
ничены, и приведенная выше схема может с одной стороны наме- 
тить общие пути исследования, а с другой — указывает на то, 
что термические влияния (тепло матери) являются важнейшим 
«сигнальным» раздражителем, связывающим новорожденного 
с кормящей самкой, для всех изученных видов млекопитающих. 
'Изложенный материал не оставляет сомнения в том, что уже 
к моменту рождения наряду © уже в достаточной степени сфор- 
мированной двигательной деятельностью животного образовыва- 
ется и рецепция, позволяющая новорожденному ориентироваться 
в окружающей его среде. Эти формы поведения можно назвать 
врожденными, или, лучше сказать, готовыми к моменту рождения. 
о Формирование таких реакций происходит на всех этапах 
внутриутробного (эмбрионального) и внеутрооного развития, и 
эта группа реакций и поведение могут быть охарактеризованы 
как врожденное различение (Ч1зсгиитайоп). Вслед за рождением 
(или вылуплением из яйца) наступает уточнение и специализа- 
ция таких реакций в ранний постэмбриональный период путем 
импринтирования элементов внешней среды (см. гл. ТУ) я, на- 
конец, формирование для данного индивидуума натуральных ус- 
ловных рефлексов, так называемого облигатного обучения. 
Следовательно, под врожденным различением следует пони- 
мать способность новорожденного организма к специфическому 
реагированию на отдельные элементы внешней среды, так или 
иначе составляющие природную обстановку развития молодняка 
данного вида. Эти реакции практически можно наблюдать только 
при первом контакте новорожденного с определенными агентами, 
составляющими биологическую среду его развития. У млекопи- 
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тающих путем врожденного различения осуществляется п 
контакт новорожденного с кормящей самкой, и это различен 18 
времени предшествует появлению какой бы то ни было а й 
памяти, включая сюда и импринтинг. ормы 

У выводковых птиц этот контакт менее дифференцирова 
так как кормление самкой отсутствует, а клевательные ДВИЖения 
вызываются другими экзогенными 


и эндотенными факторами 
При этом существенную роль в выборе объекта играют цвет $ 


форма данного объекта. Гесс (Незз, 1956) исследовал врожденно» 
различение небольших объектов разного цвета у цыплят и утят, 
У первых выявилось бимодальное распределение цветного пред- 
почтения: один пик распределения был в оранжевой области, 
а другой — в голубой. У вторых было обнаружено унимодальное 
распределение с пиком в зеленой и желто-зеленой области цвет: 
ного спектра. Подтверждением имеющегося врожденного разли- 
чения формы объектов служат опыты Фэнтц (Еап, 1961. 
Только что вылупившимся цыплятам предлагали различной 
формы объекты, заключенные в прозрачные контейнеры для 
исключения влияния осязания, запаха или вкуса. Реакция цып- 
лят на шар (по числу клевательных движений) была в 10 раз 
выше, чем на пирамиду; из плоских предметов они чаще клевали 
круг, причем реакция на круг была тем выше, чем ближе раз- 
меры круга были к размерам зерен и семян. 

Врожденное различение может происходить при участии как 
контактной (термической, тактильной), так и дистантной рецеп- 
ции (зрительной, обоняния, слуха), однако роль отдельных видов 
рецепции у различных животных совершенно неодинакова. Наи- 
большее внимание в наших исследованиях было обращено на 
зрительную рецепцию у новорожденных копытных (ягнят). 

Зрительная рецепция У новорожденного копытного (овца) 
обеспечивает две ярко выраженные после рождения реакции: 
реакцию следования за удаляющимся предметом и подъем головы 
и сосательные движения при затемнении сверху (над головой). 
Эти две врожденные реакции на дистантный зрительный раздра- 
житель являются основой для формирования детского поведения 
многих новорожденных копытных. 

Реакция следования у ягнят начиная с первого часа после 
рождения является недифференцированной, т. в. ягненок следует 
за каждым удаляющимся от него предметом. Реакция следова- 
ния за человеком у ягнят ярко выважона только в первые два 
дня после рождения и наблюдалась в 75 % случаев (Арав, Плюс- 
нина, 1974). Для группы трехдневных о не было выявлено 
достоверных различий в количестве Нее маны и рн 

етов, реакция следования наблюдалась лишь в 30% 
Ею - Д— 5] о возраста реакция следования 
случаев. У ягнят Дов | ; Таким образох 

актически наблюдалась только в 10% случаев. ев РАЗОМ, 
аВнеВя реакция следования за удаляющимся предметом (че- 
ованй исчезает через два дня и заменяется следованием за 
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до а (овцами) или за овцой-матерью. Это следование 
фи, сопровождается слюноотделением из подчелюстной железы (Ра- 
химов, 1959). 
. Ир, Совершенно загадочными до настоящего времени представля- 
Виж, ются механизмы врожденного различения (оценки) расстояния, что 
лежит в основе реакции следования новорожденного. Имеют ли зна- 
ают п, чение явления аккомодации ресничной мышцы или диспарация 
Врож № при бинокулярном зрении, а также величина изображения на сет- 
| \ чатке остается совершенно неизученным. Реакция следования со- 
ного и. провождается „изменением мышечного тонуса и вызывает у фик- 
ой об № сированного животного повышение газообмена (Понугаева, 1960). 
@ Исследования со смещающими изображение линзами показали, 


а а что точность клевания и оценка расстояния у цыплят являются 

И ци врожденными, опыт почти не влияет на них. Определение рас- 

ного раз стояния происходит бинокулярно (Незз, 1956). 

1062, 19 Врожденное различение можно наблюдать и у млекопитаю- 
Тазлин ‘их, рождающихся незрелыми, например у щенков домашней 

йнеры п собаки. Однако здесь дистантных врожденных реакций не обна- 


‚акция ци ГУживается. Наблюдаются лишь избирательные контактные реак- 
ла в 40 (ИИ на прикосновение мордочки к теплой поверхности и на раз- 
дражение мордочки шерстью — не менее 10 волосков на 1 см? 





аще КЛ (Узкдавини, 1958а; Уждавини, Шепелева, 1966). Дистантные по- 

ближе № ложительные реакции на обонятельный раздражитель могут быть 

сформированы у щенков собаки очень рано (на 2-й день после 

‘участия М рождения), однако только путем образования натурального пи- 
утной р щевого рефлекса. 

льных 810 На реакции врожденного различения сейчас же после рожде- 


такова. Пи ния накладываются явления запечатлевания (импринтинга), оди- 
|! почные или множественные, которые делают поведение более 

” специализированным, что и является первым этапом облигатного 
снят). Да обучения организма данного вида, данной популяции, данной особи. 


ем 070, ПЕРВЫЕ КОНТАКТЫ НОВОРОЖДЕННОГО 
С ОКРУЖАЮЩЕЙ СРЕДОИ 


ь сред Изучение рефлекторных актов и поведения животных непо- 
средственно после рождения до первого контакта с различными 

са 1 факторами среды является не только важным методом выявления 
). 98 сл собственно элементов врожденного поведения, но и позволяет 
” проследить многие стороны формирования более сложных форм 
поведения в онтогенезе. 

С этой стороны наибольший интерес представляют врожден- 
ные формы поведения, благодаря которым у млекопитающих 
осуществляется контакт новорожденного с кормящей самкой. 

Разработанная в нашей лаборатории А. М. Уголевым (1950, 
1953) методика наложения фистул — протоков слюнных желез 
У мелких животных — позволила вести наблюдения за слюноот- 
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делением при действии различных раздражителей еще 
вого кормления щенка (сразу после рождения) 
периоды развития. 

Оказалось, что специфическая пищевая реакция НовОрод 


До 
ив оелодующ 








ных щенков (сосательные движения, слюноотделение из прот в 

подчелюстной железы) может быть до первого кормления вы. риивия 

звана лишь очень ограниченным количеством раздражителей ро рей 

Это — механическое раздражение мордочки шерстью. Контроль. |" 

ные опыты с раздражением этой же области волосками различ 

ной жесткости по Фрею не вызывает врожденной пищевой реак- 

ции; только при применении таких волосков в количестве не ме. | ий 
нее 10 на 1 см? поверхности наблю- | 0’ г 
далось слюноотделение. Тепло уси: | № 0 
ливает эту реакцию. Наибольший > 0 
слюноотделительный эффект мож | {4 й 
наблюдать при применении теплой 





банки, обернутой кроличьей шкур- 


и 
: римечание, Здесь } 
кой (рис. 3). Эта врожденная пище- | и, пузает вокруг 0 


аи мимо: нодь — реакция 0" 








Рис. 3. Положительная реакция н0во- 
рожденного щенка на теплую БОВ 
ность, покрытую шерстью (по: Ужд | ‚ 
вини, 1958а). ивигательная и секрет 


на дистантные 
вая реакция щенка не угасает при повторении воздействия опи” р 
санных выше раздражителей и может прерваться лишь © Н® 
ступлением общего разлитого торможения — сна. Только такое 
сочетание раздражителей обеспечивает постоянный контакт аиГатель 
животного с матерью. Другие дистантные раздражители (обоня- | 
тельные, звуковые), как показывает опыт, в этот период разви” 
тия у щенков никакого значения не имеют. 

В табл. 1 и 2 приведены данные слюноотделения из околоуш- 
ной железы новорожденного щенка (до первого в жизни кормле- 
ния) в ответ на воздействие перечисленных выше раздражителей. 

Однако такая картина готовых к моменту рожд ‹ 
ных (безусловнорефлекторных) актов не является общей для №" 
всех представителей хищных наземных млекопитающих. Иссле- 
дования В. К. Шепелевой (Уждавини, Шенелева, 1966) на до- 
машних и диких кошках (домашняя кошка, лев, амурский тигр) ы 
показали, что у всех этих представителей сем. Рейдае молодняк м м 
сразу после рождения реагирует только на один раздражител м ` 
теплую поверхность. Из них наиболее зрелыми рождаются Л: к м 
и менее всего — тигрята. Однако у тигренка удалось ИИ К ых 
положительную реакцию на прикосновение шерсти к ет у 
только на 3-й день жизни и то, вероятно, в связи с тем тЫ мм 
ренка выкармливала собака, что могло вызвать образовании 2 | е 
ложительного условного рефлекса. В наблюдениях над о | 
ними кошками выявилось, что кошки-матери значительно му \ й 
40 ! 
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Таблица 1 


Двигательная и секреторная реакции щенков 
на контактные (температурные) раздражения 
(по: Уждавини, 1958а) 







































Щенок № 6 Щенок №7 Щенок № 8 
Раздражитель! двигательная | слюноотделе-ДвВигатель-| слюноот- |двигатель-| слюноот- 
реакция ние, мг/мин. ная деление, ная деление, 
реакция мг/мин. реакция мг/мин. 
Банка 
с водой: 
15° в 4.5 ы Е 2 
20° 0 т — 55 р 2 
30 0 следы р 4 р 1.5 
40—42° -- 3 ны 3 ? 3 











Примечание. Здесь и в табл. 2 двигательная реакция представлена зна- 
ками: плюс — ползает вокруг банки и ложится около нее; минус — отворачивается, 
ползает мимо; ноль — реакция отсутствует; знах вопроса — реакция неопределенная. 



































Ая реакция 
И Таблица 2 
тью (п; | 
8а). Двигательная и секреторная реакции новорожденных щенков 
на дистантные (обонятельные) раздражители 
(по: Уждавини, 1958а) 
воздействий Пират Ветер Джек 
и 
а, Толя реакция мг/мин. реакция мг/мин. реакция мг/мин. 
НЫЙ 
ояЕ ли Мясо 0 следы 0 3_ = 1 
ито 5 0 1.5 

а д’ Колбаса 0 0.5 г м $ 
‘т пер Молоко 0 0 0 - 
Сыр .. 0 0 0 ь ыы 4.5 

} р Е ор - г. 2: ыы Е 0 следы 
ения Ваниль тив — — я 1 6 ик 
| Шерсть матери. 0 0 

















ра м ра бу: — 

чаще и длительнее лижут своих котят, чем наи мо. 
зом, менее выраженные врожденные БЫеий- — оны ‘матери. 
заменяются более интенсивными реакциями и реак. 
Волохов (1951) описай ани ар мордочки во- 
цию у новорожденных крольчат пря рае до 8— 9-го дня, 
лосками. Рефлекс этот нарастает от род ее считает этот 
ак 11—13-му дню совр о двигательным безуслов- 
о ты отели а 
ты `ЗВижониями, По данным р оенбЕЫЙ а 
ствует у котят, морских а певольраии `э. Р. Уждавини (1958а). 


бак пе подтвердилась и исследованиями Е 








В. К. Шепелева не обнаружила положительн 
на раздражение мордочки волоска 
(домашней кошки, льва, тигра). 
Наиболее интенсивная положительная 
ляется при комбинированном воздейств 
щетинками (волосками) чувствительной 


рожденного млекопитающего. Эта реакция, установленная ть 
щенков (собаки), была в дальнейшем, в исследованиях В. К. № 
пелевои, подтверждена на ряде новорожденных, в том числе 1 
на обитателях Арктики — тюленях разных видов. Так, поло. 
тельную реакцию на теплую поверхность (банку с теплой водой) 
можно было наблюдать в равной мере выраженной у обитателей 
природных тропиков — котенка бенгальского тигра, у львенка, 
новорожденного гренландского тюленя и тюленя-хохлача. В то же 
время у извлеченного из матки зрелородящегося тюлененка гре 
ландокого зеленца не обнаруживается реакции на обонятельные 
раздражители (как и у щенков домашней собаки), но наблюда- 
ется следование за движущимся удаляющимся предметом, что 
характерно для новорожденных копытных (см. ниже). Очень ха- 
рактерной реакцией для новорожденных зрелорождающихся ыы 
леней является положительная реакция на меховую шкурку, 
весьма схожая с реакцией новорожденных щенков и кошек 
(рис. 4). 
Таким образом, можно заключить, что наиболее общим поло” 
жительным  раздражителем, удерживающим новорожденного 
около матери и обеспечивающим первый контакт с нею, является 
теплая поверхность. Эта реакция усиливается тактильными раз 
дражениями мордочки; она является довольно высоко специали- 
зированной, так как возникает только при прикосновении доСта- 
точно плотного пучка волосков или щетинок. 
Однако такой комплекс врожденных реакций новорожденного 
животного на внешнюю среду — мать как кормящую самку — 
можно наблюдать только у животных, выкармливающихся 
в гнезде, логове или, как у тюленей, в лежбище на льдине, 
т. е. в условиях, когда выкармливание происходит без смены ме- 
ста, без передвижения матери и молодняка. 
Исследования 9. Р. Уждавини (1958а) получили развитие 

в ряде работ зарубежных авторов. Это касается как вопроса 
о влиянии специфических раздражителей для новорожденного, 
так и роли в этих воздействиях поведенческой терморегуляции, 
о которой речь была выше. Первые работы в этом направлении 
были поставлены Харлоу и Циммерманом (Наозу, ИХпизаегтапп, 
1959), которые заметили, что новорожденные обезьяны при выборе 
контакта с искусственной «матерью» отдают предпочтение модели, 
покрытой шерстью, а не металлической «матери» с соской. Та- 
кая же реакция наблюдалась у новорожденных щенят. Это поз- 
волило поставить вопрос, не вызывается ли положительная реак_ 
ция на шерсть и отрицательная на металлическую «мать» термо_ 


ой ПИ ево* 
И ре 
ми у новорожденных) ты 
м 
реакция на мать д 


ИИ тепла, раздражени 
области Мордочки о 
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регуляционным ответом. В самом деле, меховая «мать» является 
теплоизоляцией, а металлическая — хорошим проводником тепла. 
Для проверки этого предположения Жедди (Те491, 1970) по- 
ставил опыты на щенках в условиях термонейтральности, то подо- 
#  гревая, то охлаждая одну из искусственных «матерей». Количест- 
а венное определение поведения заключалось в наблюдении за 8 но- 
$ ворожденными щенками в возрасте от 12 час. до 10 дней по под- 
счету времени, проводимого ими возле одной или другой «матери». 








Рис. 4. Положительная реакция новорожденных млекопитающих на теплую 
! поверхность (по: Слоним, 1961). 


1 — львенок; 11 — тигренок; 111 — гренландский тюлень; ТУ — тюлень-хохлач. 


Когда обе искусственные «матери» имели одинаковую темпе- 
ратуру, щенки проводили 95% времени в контакте с меховой «ма- 
терью». Когда меховая «мать» охлаждалась (14— 19°), а металли- 
ческая подогревалась (30—33°), щенки проводили 90% наблюдае- 
мого времени у металлической. 

Следовательно, врожденная реакция щенков на прикосновение 
мордочкой к шерсти может тормозиться и даже извращаться 
терморегуляционными реакциями. Здесь важно заметить, что 
терморегуляция у новорожденных щенков крайне несовершенна, 
и особенно это касается реакций теплоотдачи; этот недостаток 
восполняется теплом «матери» в ранний период развития. 

Совершенно иная картина наблюдается в стаде копытных, 
где передвижение стада или отдельной семьи (молодняка и самки) 
является неотъемлемым условием первой стадии постнатального 
развития молодняка. 
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Специальное исследование нашей лаборатории бы 
л 


щено выявлению врожденных рефлексов, связывающих | и 
& Но 


денных копытных (ягнят и козлят) с кормящей самкой М , 
В большой работе К. Рахимова (1958а, 19586, 1958) [ 
рится о наличии ряда раздражителей, вызывающих в 


1) 
, - положите 
ную пищевую реакцию сразу после рождения и до первого м ь 

у ь У. 


ления новорожденного. 

Оказалось, что у копытных наибольшее значение имеет обл 
для всех млекопитающих раздражитель — прикосновение мор. 
дочки к теплой поверхности. Раздражение шерстинками никакото 
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Рис. 5. Реакция закидывания головки у новорожде 
ков, Слоним, 1960). 


Опыт поставлен после рождения, до первого кормления. 


Верхняя доск таня ы- 
ключение света вызывает закидывание оО ЕН освещена. Вы 


нного козленка (по: Бы- 

















значения не имеет. Большое место занимают зрительные раздраже- 
ния. Как показали специальные исследования, особенно сильным 
раздражителем является затемнение над головой, вызывающее ха- 
рактерный двигательный и секреторный ответ. Двигательный ответ 
заключается в подъеме головы (удар вверх) и сосательных двизке. 
ниях, что позволяет новорожденному приблизиться к соску гу. 
бами и начать сосать (рис. 5). После родов овца, как правило 
становится над новорожденным и облизывает его. Таким образом” 
затемнение вызывает адекватную всей обстановке пищевую реак. 
цию. Кроме зрительного раздражения, большую роль играет так_ 
тильная чувствительность боковых поверхностей туловища п 
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анальной области. Механическое раздражение этих частей тела 
также вызывает закидывание головы и пищевую реакцию. 

Подобные сформированные к моменту рождения рефлектор- 
ные акты имеют место у многих видов копытных; они обнару- 
жены у домашних овец (Слоним, Уждавини, Файзиев, 1955; 
Рахимов, 1958а, 1958в), у телят (Медведев, 1957), у ягнят ар- 
хара (Рахимов, 1958в). По наблюдениям В. К. Шепелевой, та- 
кая же реакция наблюдалась у новорожденного жирафа. 

Исключением из этого правила явились лоси. Наблюдения 
А. Р. Макаровой (1959) показали, что у новорожденных лосей 
отсутствует реакция на затемнение, но имеет место реакция на 
тепло и на механическое раздражение туловища. Эта особенность 
лосят связана с тем, что новорожденные лоси из-за очень длин- 
ных ног матери сосут только тогда, когда она лежит или полу- 
лежит. Соответственно этому отсутствует и эта чрезвычайно диф- 
ференцированная врожденная реакция. 

Важное место в ряду врожденных рефлексов новорожденных 
копытных занимает следование за движущимся предметом. Эта 
реакция очень хорошо выражена у козлят и ягнят домашних 
овец и отсутствует у новорожденного архара. Наличие ее к мо- 
менту рождения определяется тем, следует ли новорожденный 
непосредственно за матерью сразу после рождения или остается 
лежать некоторое время, как например у сайги, домашних коз. 
У новорожденных лосят также имеется врожденная реакция 
следования за удаляющимся человеком. Реакция же на прибли- 
жение отсутствует (Макарова, 1959). 

Следует отметить, что и в отношении регуляции так называе- 
мых вегетативных процессов рефлекторные акты, готовые к мо- 
менту рождения, отличаются большой эколого-физиологической 
специализацией. Эти явления касаются регуляции уровня общего 
газообмена, сердечной деятельности, дыхания и т. д. Особенно 
хорошо эти явления выражены у зрелорождающихся млекопи- 
тающих, исле и у новорожденных детеи. 

Н. а, (95а, 19546, 1954в, 1958а, 19586) обна- 
ружила, что после первого в жизни сосания материнской груди 
у новорожденного ребенка наблюдается значительное повышение 
газообмена. Этот факт наблюдается и после сосания из рожка, 
если оно сопровождается сопротивлением току молока, или даже 
после сосания соски-пустышки. Совершенно очевидно, что здесь 
имеется врожденный механизм рефлекторной фазы специфиче- 
ского динамического действия пищи. Повышение обмена у ре- 
бенка не наблюдается, если дать ему то же количество молока из 
рожка без сопротивления току молока, т. е. при исключении акта 
сосания. Следовательно, только сам акт сосания как мышечное 
Усилие вызывает рефлекторное изменение обмена веществ на 
протяжении последующего часа, т. е. в период, когда непосред- 
ственное влияние мышечной работы на газообмен проявиться 
уже не может (рис. 6). 








У недоношенных детей Н. А. Архангельская не обнарух. 

: б после акта сосания. Этот рефл ила 
повышения газообмена око по 
ляется у них значительно позже и при сосании из рожка Гы 
сопротивления. Последнее является уже следствием образова . 
соответствующих условных натуральных рефлексов, где ааа 
жение полости рта является сигналом, а поступление МОД 
в пищеварительный тракт — подкреплением. 

Если такому выкормленному на рожке без сопротивления ь 
бенку дать рожок с сопротивлением или покормить его из груди, 
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Рис. 6. Изменения газообмена у новорожденного ребенка (по: Архангель- 
ская, 1954). 

Т — после первого кормления грудью; 11 — после сосания соски-пустышки (до первого 

кормления); [11 — после первого ко 


рмления сцеженным молоком из рожка. 1 — потреб- 
ление О,; 2 — дыхательный коэффициент. 


По оси абсцисс — время кормления, мин.; 70 оси ординат — изменение потребления О:, %. 
то реакции повышения обмена веществ не наблюдается. Наруше- 
ние выработанного стереотипа кормления вызывает явления внеш- 


него торможения, и повышение газообмена после кормления вы- 
падает. 


Под влиянием первого в жизни сосания также изменяется 
(падает) уровень сахара крови (Канфор, 1959), возрастает коли- 
чество лейкоцитов (Крачковская, 1955). 

У недоношенных детей не наблюдается повышения содержа- 
ния леикоцитов в крови под влиянием кормления, это явление 
оранторно дя доноевных нозонидоиных.. Условные рефлексы 
на содержание лейкоцитов на время кормления В овонных 
образуются значительно позже, чем у доношенных детей (нь 
ковская, 1959). й (Крач- 

У новорожденных животных, как незрелорож 
и зрелорождающихся, не удалось обнаружить оааа СА 
мена, вызываемого у новорожденного ребенка  предшествова о 
актом сосания. По данным Архангельской (19586 ‚У м 
денных щенят и котят, а также у обезьян гамадрилов и а 
в первые дни после рождения это явление отсутствует. Не = к 
лось обнаружить его сразу после рождения у ягнят. (исслед ДА- 
ния А. Г. Понугаевой) и у телят (Скворцова, 1955). ме 
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мому, причины, которые лежат в основе этого явления, зависят 
от исходного уровня обмена у голодного новорожденного живот- 
ного. Обычно голодные животные сразу после рождения прояв- 
ляют большую мышечную активность и после сосания сразу 
засыпают. Сонное торможение охватывает многих млекопитаю- 
щих сразу после начала сосания (например, котят и тигрят). 
Для поддержания высокой пищевой возбудимости кошки непре- 
рывно лижут своих детенышей (Уждавини, Шепелева, 1966). 
Точно так же ведут себя новорожденные ягнята, пищевая возбу- 
димость которых во время акта сосания поддерживается обли- 
зыванием самкой анальной области, о чем речь была выше. 
Следовательно, у животных голодное состояние повышает об- 
щий мышечный тонус и исходный уровень возрастает. После 
кормления или пустого сосания тонус понижается, понижается и 


обмен веществ. 


ПОСТНАТАЛЬНЫЙ ОНТОГЕНЕЗ ВРОЖДЕННОГО 
ПОВЕДЕНИЯ 


Формирование врожденной рефлекторной деятельности не за- 
канчивается моментом рождения, а продолжается и после рожде- 
ния на фоне значительного осложнения этой деятельности услов- 
ными рефлексами, прежде всего натуральными, которые также 
должны рассматриваться как видовой признак — облигатное обу- 
чение (ТешЪтоск, 1964). 


Сейчас можно уже считать установленным, что многие безус- 


ловные рефлексы, очень сложные по протеканию, имеющие ха- 
рактер цепных реакций, формируются в сравнительно поздние 
этапы постнатального онтогенеза и мало зависят в своем разви- 
тии от условных рефлексов, т. е. от непоср 


внешней среды. 
Для изучения формирования безусловнорефлекторной дея- 


тельности в поздние периоды развития издавна применяют не- 
сколько методических приемов, направленных на то, чтооы изо- 
лировать в искусственной среде животное от факторов, значение 
которых для развития данного рефлекса желательно изучить. 

В опыте И. С. Цитовича (1911) новорожденные щенки собаки 
были лишены мясной пищи до 9-месячного возраста. В возрасте 
8—9 месяцев Цитович не обнаружил У них слюноотделения при 
раздражении видом и запахом мяса и тем показал, что рефлексы 
эти вырабатываются в процессе индивидуальной жизни. 

Опыты И. С. Цитовича были повторены в нашей лаборатории 
Э.Р. Уждавини (1958а, 19586) с наложением фистул слюнных 
протоков сразу после рождения. Было установлено, что в воз- 
расте 20—24 дня у выращиваемых на молочной диете щенков 
обнаруживается положительная реакция на мясо. Эта реакция вы- 
ражалась в движении по направлению к мясу и В появлении 


слюноотделения (рис. 7). 
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Эти факты оон Бы. ефлень 
г ‹ мяса появляется у собак как у щ в опреде 
на запах жизни — в период, когда животные переходят . 
ный период тания к смешанному. Этот рефлекс, если он не по. 
молочного ть. пищей, оказывается крайне нестойким и 
Е Е уже в возрасте 8—9 месяцев. Он полностью за. 
о еЕ натуральными условными я В 
при содержании на молочной диете ( ая ло 19586 
Эти факты были проверены на изолированных о ‚м ерей щен. 
— ках, выращенных путем кору. 
ления из с0сок. Результаты 
оказались однотипными. 
Следовательно, для разви- 
тия безусловных рефлексов 
характерна определенная ста- 
дия созревания, упрочения п 
исчезновения. Эти рефлексы 
особенно хорошо выявлены на 
врожденных актах поведения, 
тотовых к моменту рождения, 
о чем речь была выше. Так, 
2 например, реакция копытных 
на затемнение над головой 




















3 Рис. 7. Реакция на раздражение 


видом и запахом мяса У к 
(> в возрасте одного (1), пяти я 
18 (3) дней (по: Уждавини, 1958а, 


19586). 


особенно ярко выражена в 


1—3-й день жизни, а при кормле- 
нии животного из рожка, т. е. если это затемнение 


не подкреп- 
ляется кормлением, исчезает. У щенков собаки положительная 
реакция на раздражение мордочки шерстью особенно хорошо 
выражена не сразу после рождения, а на 2-й день, даже если 
животные кормятся искусственно из специальных пипеток. За- 
тем, на 3—5-й день, эта реакция как неподкрепляемая прико- 
сновением к кормящей самке исчезает. 
я Возникшие на р НО ре: индивидуального Развития 
животного безусловные рефлексы отл 


ичаются различной проч- 
ностью. Так, например, наряду с 


исчезнувшими реакциями на 
прикосновение мордочки к шерстинкам у щенков сохранилист 
: ь 


при искусственном вскармливании до 40 дней — движения пе 
ними лапами, массирующими молочную железу матери. 
врожденный акт, входящий в комплекс сформиров 
ном периоде безусловных реакций, несмотря на 
зиологическую бесполезность при искусственном 


4$ 


ред- 
Этот 
анных в Утроб- 
полную его Фи- 
питании из пи- 































































































ныеер 
дот 
ОЙ д 
и 


РЕ 








облет 
ование 























































































































копытных 
головой 








аздражение 
у щенко» 
пяти (2) 1 
гни, 1998 















































пегок, сохранился в течение всего этого времени, никак не умень- 
шившись в своей интенсивности. 

При содержании ягнят и козлят на молочном рационе, при 
полном исключении не только растительных кормов, но и возмож- 
ности грызения и жевания, Рахимов (19586) обнаружил на 25— 
28-й день появление жвачных движений, возникавших спонтанно, 
но угнетавшихся всякий раз: при раздувании рубца через фистулу 
резиновым баллоном. 

Следовательно, многие врожденные акты поведения развива- 
ются и исчезают вне зависимости от воздействия факторов внеш- 
ней среды, в процессе индивидуального развития. 

Наличие врожденных реакций на определенные пищевые ве- 
щества обнаруживали неоднократно многие исследователи. Так, 
например, Б. Ю. Фалькенштейн (1952) считает, что лесным мы- 
шам (Ародетиз $Играйсиз) свойственна врожденная реакция на 
запах семян, которыми они никогда не питались и которые они 
поедают, даже в том случае, если они были вскормлены исклю- 
чительно животной пищей в лаборатории. 

Формирование безусловных рефлексов в онтогенезе касается, 
разумеется, не только пищевых, но охватывает и многие другие 
рефлексы, связанные с различной деятельностью животных. Осо- 
бенный интерес представляет с этой стороны развитие приснпо- 
собления к мышечной деятельности, столь различной по интен- 
сивности у домашних и диких видов млекопитающих; терморе- 
туляции — приспособления к температуре среды, и т. д. 

Первым исследованием этого рода в нашей лаборатории было 
изучение терморегуляции, проведенное Е. С. Жила (1940). Общим 
выводом из этой работы явился факт, что специфические особен- 
ности. химической терморегуляции у млекопитающих (грызунов, 
хищных, обезьян) отсутствуют не только сразу после рождения, 
но и в ранний постнатальный период, соответствующий тесному 
контакту животного с матерью. Специфические особенности тер- 
морегуляции начинают появляться только на более поздних эта- 
пах развития при переходе животных к самостоятельному пита- 
нию и самостоятельному существованию. Точно так же Р. П. Оль- 
нянская (1949а) обнаружила, что характерный тип высотной 
акклиматизации у овец разных пород в горных условиях Тянь- 
Шаня не обнаруживается сразу после рождения, хотя беремен- 

ность и роды протекали на разных высотах. 

Специфическая реакция на воздействие природных, факторов 
внешней среды появляется у молодняка сельскохозяиственных 
животных на сравнительно поздних стадиях постнатального онто- 
генеза. В ранний период развития породные различия в реакциях 
на подъем в горы, воздействие облучения солнцем отсутствуют 
(Раушенбах, 1958а, 19586). $ 

По существу большинство специализированных реакции воз- 
пикает в поздний постнатальный период. Интересны с этой сто- 
роны сроки появления реакции скручивания у ежеи, совершенно 
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отсутствующей сразу после рождения. Первые проявления 
я пецифической оборонительной реакции наблюдаются на 12 
жизни, а окончательное формирование ее — на 29 
новление оборонительной реакции скручивания 
ется с натягивания вперед кожи лба — эта реак 
иу взрослых животных — и появляется уже на 
(Е1зептааь, 1952). : 

Вообще особенности оборонительных реакций, ТИПИЧНЫ Для 
вида, проявляются на определенных и притом сравнительно поз. 
них этапах постнатального онтогенеза. Такими реакциями ЯВЛЯ- 
ются отклонение головы или «зажмуривание» у кошек, откло- 
нение или замирание у крыс, отряхивание или обобщенная дви- 
гательная реакция у кроликов и морских свинок. 

Эрхард и Шаллер (ЕгВаг4&, ЗсваПег, 1954) показали, что у ко- 
тят, содержавитихся от момента рождения и до постановки опыта 
в полной темноте, можно наблюдать реакцию на движущийся 
предмет, хотя никакого функционирования зрительного анали- 
затора до этого времени не было. Следовательно, и этот компо- 
нент сложной реакции хищника является врожденным и не зави- 
сит от образования натуральных условных рефлексов, связанных 
с питанием. У котят формирование врожденной 
реакции на мясо было обнаружено также Роджерсом (Вовегз, 

1932), а формирование типичной реакции хищника — В. И. Коссо- 
бутским (1951). Мюллер (МиеНек, 1974) изучал у 9 выращенных 
в изоляции птенцов американского кобчика (Еайсо зрагоетиз) 
реакцию на модель и на мертвых и живых мышей (узнавание, 
поимка и умерщвление). Оказалось, что только 1 птенец реаги- 
ровал на бумажную мышь, как на живую, а 5 птенцов реагиро- 
вали на мертвую мышь. Только у 2 птенцов первое в жизни 
предъявление живой мыши вызвало реакцию с латентным перио- 
дом менее 10 сек., а у остальных наблюдалась игровая реакция. 


ой мыши у 8 птенцов из 9 б 
} Э было стереотипным, 
умерщвление достигалось укусом в голову или шею. У всех 9 птен- 


цов скорость поимки и умерщвления стала постоянной после 

6 повторений. На основании этого автор делает вывод о малой 
де; 

роли обучения в реализации пове хищника у птиц о 


дения 
вида. 

р Исследования, проведенные на котятах А. М. У 
оонаружили, что у взрослых охотящихся з 
шек отсутствует слюноотделение н 
и запах живой добычи — мышей и птиц. Оказалось, что это спе- 
цифично для хищника с типом питания, связанным со скрады- 
ванием дооычи и длительным ее выслеживанием. Торможение 
слюноотделения отсутствует у еще не охотящихся котят, хотя 
п питающихся смешанной пищей. У них имеются обычные нату_ 
ральные слюнные пищевые условные рефлексы. У кошек нату_ 
ральные условные рефлексы на содержание лейкоц > 


итов в крови 
повторяют картину слюноотделения. При выслеживании добычи: 
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или раздражении видом и запахом пищи у кошки-охотника на- 
блюдается лейкопения. Превращение котят в «охотника за до- 
бычей» сопровождается изменением реакции на вид и запах пи- 
щи — вместо лейкоцитоза появляется лейкопения (Уголев и др., 
1959). 

В дальнейшем было выяснено, что переход от питания готовой 
пищей — молоком, мясом и т. д. — к самостоятельному пищедобы- 
ванию (питанию живой добычей) сопровождается скачкообразным 
изменением всей системы пищевых безусловных и условных реф- 
лексов. Натуральные слюнные пищевые рефлексы в период скра- 
дывания добычи или перед едой совершенно исчезают, как это 
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Рис. 8. Слюноотделение у котенка при раздражении видом и запахом мяса 
(по: Уголев, 1953). 


Цифры сверху — количество слюны, мг; внизу — даты опытов. 


имеет место у взрослых кошек. Это своеобразное превращение 
котенка в охотящееся животное — хищника — происходит в опре- 
деленном возрасте, который, однако, колеблется в довольно широ- 
ких пределах. 

Было также установлено, что если маленького не охотящегося 
котенка кормить сначала нарезанной на куски мертвой мышью, 
а затем давать ему надрезанную, но еще живую мышь, то можно 
Ускорить это превращение благодаря образованию условных реф- 
нексов на мышь как на источник питания. То же самое было 
проделано и на птицах. Скачкообразность такого превращения 
У хищников представляет огромный интерес, так как позволяет 
установить непосредственное влияние среды на скорость формиро- 
вания безусловных рефлексов, которые, таким образом, далеко 
не всегда оказываются в своем развитии совершенно независи- 
мыми от факторов внешней среды, имеющих непосредственное 
биологическое значение (рис. 8). 

Однако практика показывает, что изолированное содержание 
котят во многих домах не препятствует им превращаться в хищ- 
ных и ловить мышей и крыс, и, следовательно, ни подражатель- 
ная реакция, ни выработка специальных рефлексов не опреде- 
ляют формирования реакции хищника на живую добычу. 
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Как известно, существуют кошки, совершенно не ох 

У них, по данным А. М. Уголева (1953), отсутствует тор пес 
слюноотделения при раздражении видом и запахом ИЩИ ет 
вой добычи, которую они никогда не ловили. Аналогичные Е 
ные обнаружены в указанных выше исследованиях одне 
(Ворегз, 1932) и В. И. Коссобутского (1951), изучавших форми, 
рование двигательных реакций хищника. 

Факты, обнаруженные 9. Р. Уждавини, А. М. Утолевым п д, 
были подтверждены В. К. Шепелевой на новорожденном львенко 
(Уждавини, Шепелева. 1966), выращенном до 50-дневного ВОЗ 
раста на молочной диете. Оказалось, что начиная с 30— 3-днев. 
ного возраста у львенка появилась стойкая неугасающая (как 
иу щенков) положительная двигательная реакция на вид и запах 
мяса. Эта реакция появилась одновременно с реакцией движения 
глаз за движущимся предметом. Следовательно, врожд 


денные реак- 
ции на мясо возникают и независимо от условий кормления. 


Трудность количественного изучения пищевых двигательных 
реакций и невозможность оценки тормозного состояния при ис- 
чезновении натуральных слюнных условных рефлексов у котят 
побудили нас изучить такие формы деятельности животных, Ко- 
торые являются, с одной стороны, хорошо выраженными видо- 
выми признаками, а с другой — хорошо учитываются количест- 


венно. Одним из наиболее хорошо выраженных проявлений ин- 
СТИНкКТивноЙ 


деятельности у грызунов является запасание корма. 
Эта форма деятельности прояв: 


ляется у отдельных видов в раз- 
ные сезоны года, ограничена отдельными объектами запасания 
и объемом запасов, которые делают животные разных видов (Сви- 
риденко, 1957). В ряде экспериментов было показано, что инди- 
видуальный опыт животных (образование условных рефлексов) 
является весьма важной частью этого сложного поведения живот- 
ных в природе. 

Вместе с тем запасание корм 


делью для изучения врожденных ре 


& является очень удобной мо- 
акций поведения, так как оно 
возникает на определенном этапе постнатального развития молод- 
няка и может быть хорошо зарегистрировано количественно. 

С этой целью в нашей лаборатории были поставлены опыты 
по изучению формирования реакций запасания корма У молод- 
няка золотистого хомяка в условиях изоляции, Которая осуществ- 
лялась следующим образом (Понугаева, 1960). я 

Детеныши выращивались вместе с матерью, НО вся семья 
кормилась жидкой смесью, т. ‚е. кормом, который животные пе 
запасают; в экспериментальной клетке не могли переносить его 
из кормушки в «подвал». Таким образом исключались как инди 
видуальный опыт молодняка, так и возможность подражания ма- 
тери, которая этого жидкого корма не запасала. В другой серий 
опытов молодняк золотистого хомяка отделялся от матери на 
24-й день и также содержался на жидком корме. Эти опыты п 


0- 
казали, что реакция запасания корма у золотистого хомяка ЯВ 
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ляется врожденной и не зависит от условий выращивания живот- 
пого. При отделении молодняка от матери или при содержании 
животных на жидком корме можно наблюдать формирование 
реакции запасания в один и тот же срок — примерно к 65-му дню 
жизни (рис. 9). 

Однако далеко не все пищевые рефлексы являются в прямом 
смысле безусловными, как это было показано на приведенных 
выше примерах. Очень интересные факты были получены при 
изучении формирования пастьбы копытных. 

В опытах К. Рахимова (1958в, 1959) обнаружилось, что яг- 
пята и козлята, выращенные до 5-месячного возраста на молоч- 
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а у молодняка золотистого 


Рис. 9. Развитие деятельности запасания корм 
Понугаева, 1960). 


хомяка, выращенного на жидкой пище (по: 


1 — животные, начавшие запасать корм на 24-й день жизни; 2 — животные, начавшие 
запасать корм на 64-й день жизни. По оси абсцисс — возраст, дни; по оси ординат — за- 
пасание корма, г. 


ном рационе в строгой изоляции от себе подобных и не только 
никогда не видавшие пастбища, но и никогда не принимавшие 
грубых растительных кормов, будучи выпущены на пастбище 
голодными, не обнаруживали никаких попыток пастись. Способ- 
ность пастись появилась у них только через несколько дней со- 
держания в стаде в порядке подражательного рефлекса. Следо- 
вательно, возникновение реакций, связанных с пастьбой, у копыт- 
ных есть рефлекс условный. 

Наблюдения над ранним постнатальным периодом в условиях 
пастбищного содержания овец (в Узбекистане) показали, что 
новорожденный ягненок следует за кормящей его матерью во 
время пастьбы и начиная со 2-го дня жизни повторяет движения 
головой, связанные с пастьбой матери (рис. 10). Однако в же- 
лудке забитых на 3-й день ягнят никогда растительного корма 
не обнаруживается. Таким образом, в порядке подражательного 
рефлекса формируется рефлекс пастьбы, являющийся по суще- 
У рефлексом условным. Это важно отметить в связи © тем 
обстоятельством, что в работе В. П. Климовой (1956) указыва- 
ется, что при содержании новорожденных кроликов на молочном 


рационе обнаруживалась реакция на 


сл 


зеленый корм. В многочи- 


3 








тельный корм. 





Рис. 10. Подражательные движения двухдневного ягненка, сопровождаю- 
щего пастьбу овцы-матери (по: Рахимов, 1958в). 


Мы связываем эти различия в формировании безусловных 
пищевых рефлексов у кроликов и копытных с разными экологи- 
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Рис. 11. Слюноотделение при 
ческом плюс тепловом раздражениях 
кожной поверхности в области темени 
и носа у ягнят в разные сроки после 
рождения (по: Рахимов, 1959). 
Механическое раздражение: 1 — темени, 


20 


механи- 


о 


носа; механическое плюс тепловое (34—41°) 
раздражение: 3 — темени; 4 — носа. По оси 
абсцисс — возраст животного, дни; по оси 


ординат — слюноотделение, мг/мин. 


блюдаемый до первого кормления э 
3 недель жизни исчезает. Первым н 
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ных опытах К. Рахимова никогда ни в какие 
орожденного копытного, выращиваемого на мол 
ьзя было обнаружить этого безусловного рефл 


ффект на протяжении пе 
а 2-й день исчезает эф 
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ческими условиями развития 
молодняка. У кроликов это — 
нора, у копытных — стадо 
с огромными возможностями 
Формирования рефлекторной 
деятельности на основе под- 
ражания. 

Ряд реакций животных, 
имеющих несомненно врож- 
денный характер, в процессе 
постнатального развития ис- 
чезает. Примером может слу- 
жить хорошо выраженное 
слюноотделение У новорож- 
ценного ягненка при темпе- 
ратурном и тактиль 
драженийи кожной поверхно- 
сти в области темени и носа. 


т. е. областей, раздражаемых 
при нормальном сосании мо- 


лока у овцы-матери. Этот на- 








ном раз- 


Рвых 
Фект на 


бестемпературное раздражение темени, на 10-й — на механическое 
плюс тепловое раздражение темени, а на 20-й день — на механи- 
ческое и тепловое раздражение области носа. Эти реакции, под- 
держивающие в ранний период пищевое возбуждение ЖИВОТНОГО 
затем заменяются формированием условных рефлексов на ви е 
пах и голос овцы-матери (рис. 14). Вт 
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Рис. 12. Слюноотделение у ягнят при прикосновении овцы-матки (белые 
живо столбики) и чужой овцы (черные столбики) в разные дни после рождения 
.нно (по: Рахимов, 1959). 
” о Средние данные. Точки — секреция у отдельных животных, Цифры внизу столбиков — 
В п возраст животных, дни; по оси ординат — слюноотделение, мг/мин. 
‚звитИ 
ке о б 
мо Доказательством этого положения служит постепенное оора- 
ыра ‚ зование дифференцировки на прикосновение морды овцы-матери 
‚ но вм и чужой овцы к мордочке ягненка. Только в первый день жизни 
при эта реакция строго генерализована, и ягненок отвечает слюноот- 
льио р делением на прикосновение любой овцы. Начиная со второго и 
пов особенно с третьего дня жизни наблюдается строгая дифферен- 
ний й зач нарушающаяся лишь в голодном состоянии животного 
рис. 412) 
аж Е 
т Следовательно, несмотря на то что в процессе развития после 
О 9 рождения у всех без исключения животных происходит образова- 
т. ние условных рефлексов — реакций, фиксирующих важнейшие 
р 
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элементы среды развития, — можно Утверждать, что 
= ’ 
денных и приобретенных элементов 


поведения 
оказывается различной. Если практичес 
входящие в жизненный стереотип животн 


могут быть образованы на любой раз 


условиях можно выделить те из них, образование отр ом 
ется обязательным для данного вида. Эту группу явлений можно 
выделить как особую форму обучения и памяти — форму Облитат. 
ного обучения. 


Роль В 
Разных 
{ т < в 
КИ Натуральные № 


ого) условные рефль 
дражитель, то в и 


РОЛЬ НАТУРАЛЬНЫХ УСЛОВНЫХ РЕФЛЕКСОВ 
(ОБЛИГАТНОГО ОБУЧЕНИЯ) В ФОРМИРОВАНИИ 
ВИДОВОГО ПОВЕДЕНИЯ 


Рассмотрение отдельных 
его проявлений в целом 
видовую специфичность. О 
случае включает как многочисл 
лексы, так и более сложные с 


элементов врожденного поведения п 
бесспорно выявляет значительную ето 
днако формирование поведения в эт0м 
тенные натуральные условные реф- 


тереотипы. Изучение этих явлений 
представляет значительные трудности, так как определить время 


возникновения и даже происхождение отдельного натурального 


условного рефлекса далеко не всегда удается. 

ти явления были также изучены в нашей 
щенках домашней собаки, на грызу 
и взрослых овцах). Методика этих исследований довольно разно- 


образна. Принципиальная ес сторона заключается в изменений 
условий среды или некоторых ее элеме 
деленных этапов 


лаборатории на 
нах и на копытных '(ягнятах 


) льности, т. е. обнаружить сиг- 
нальные факторы, вызывающие и поддерживающие ее. 
Обширные сравнительные исследования роющей деятельности 
разных видов грызунов, проведенные А. Г. Понугаевой, показали, 
что у каждого вида эта деятельность отличается характерным рас- 
пределением работы и покоя, количеством вырытой земли, вре- 


менем работы в течение суток, энергетическими затратами на 
килограмм вырытой земли. Следователь 


но, есть все основания рас- 
сматривать эту хорошо выраженную форму Деятельности как 
врожденную, безусловнорефлекторную. 


= Роющая деятельность мо- 
жет, как обнаружили эти исследов 


ания, возникать как на пище- 
вом, так и на оборонительном раздражении. Дальней 


тшее изучение 
этого вопроса показало, что пищедобывательная Роющая деятель 
ность у желтогорлой мыши может вызыватьс 


я как в порядке про- 
явления ориентировочного рефлекса, так и в порядке условного 
рефлекса. Эти животные, по данным А. Г. Понугаевой (1954). 
способны выкапывать заложенные в землю ватки с новыми для 


них Пахучими веществами, как папример керосин. Повторение 
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таких опытов ведет к угашению ориентировочного рефлекса. 





НЫ Нельзя не отметить, что у отдельных особей обнаруживается осо- 
ово бенно яркое проявление ориентировочной реакции; у других эта 
Кот реакция выражена слабее. У желтогорлых мышей, только что 
та 0 выловленных из природы, ориентировочная реакция выражена 

они значительно резче, чем у животных, проживших в лаборатории 


ры к. 11/>—2 года (Радько, 1957). 
ба Образование условных пищевых рефлексов при раздражении 
обонятельного ‘анализатора, как показали исследования А. Г. По- 
нугаевой (1954) и Н. К. Радько (1957), происходит быстро, 
после 6—8 сочетаний. Возможна переделка сигнального значения 
обонятельного раздражителя в ассоциированной паре. По дан- 
ным Н. В. Радько (1957), если кормить желтогорлую мышь на 
поверхности земли, то роющая пищедобывательная деятельность. 
го ПОВОДаьи тормозится; можно образовать четкую дифференцировку на место 
и на глубину закладки корма. 

ведения зи Приведенные факты свидетельствуют о том, что роющая 
деятельность грызунов, несомненно являющаяся врожденным дви- 
*  гательным актом, постоянно возбуждается и тормозится условно- 
е этих ява рефлекторными влияниями. Перерезка обонятельного нерва, нару- 
ределить  пающая стереотип соотношения ольфактивного и тригеминиаль- 
о натур ного компонентов обонятельного анализатора, сначала полностью 
прекращает пищедобывательную роющую деятельность (несмотря 
паборатош” на выработанные предварительные положительные рефлексы), 

но затем эта деятельность восстанавливается (Радько, 1957). 
Деятельность запасания корма, хорошо выраженная у ряда 
видов грызунов, является типичным примером инстинкта, не 






я в № имеющего непосредственного значения для данной особи, но в ко- 
отяжени . нечном счете обеспечивающего существование популяции и вида 
за измене Э в целом. Детальное изучение этого сложного рефлекса было про- 
тичес изведено в нашей лаборатории А. Г. Понугаевой (1954) с приме- 
тоны нением точного учета запасенного корма, графической регистра- 
от ции движений животного в специальной клетке с отделениями: 
бнару гнездом, кормушкой, рабочей площадкой и специальным подва- 
ге 96: лом для затаскивания запасаемых пищевых и непищевых объек- 
5 де р и тов (рис. 13). :* 
‚вой и Исследования показали, что выловленные из ирироды желто- 
актер торлые мыши в лабораторных условиях могут запасать значи- 
т: зем тельные количества лесных орехов, семян подсолнуха, желудеи, 
гой хлебных шариков, сухарей. Обычно непищевые вещества (вата, 
И 38 бумага) затаскиваются в гнездо, а пищевые в подвал. В течение 
‚ оби первого года после отлова наблюдаются большие сезонные коле- 
ятел бания в интенсивности деятельности запасания, на второй год 


| : количество запасаемого корма при одинаковых условиях остается 
как д й постоянным с характерными для отдельных особеи стоикими раз- 


В в личиями. Количество запасаемого корма может превышать коли- 
го м чество съеденного (за сутки, точнее за ночные часы активности) 
о тор И во много раз. Так, запасание 200—300 лесных орехов сопровож- 
ско 3 57 
ря’ до 

уг 
















































дается поеданием только 1—2 орехов за тот же по 

здесь преобладает пищедобывательный компонент Ааа Видно 
пищевой реакцией. В процессе осуществления этой те ТВЦ 
можно наблюдать значительную дифференцировку и ры ноет 
дости и пищевым свойствам запасаемого объекта, еревян 
шарики, по весу, величине и цвету близкие к лесным о рехам 
пасаются очень интенсивно, если их давать в сочетании С бе 
ними или после многодневного запасания ы 


Лесных орехов. П. 
этом можно наблюдать, как образованный условный рефлекс по 


степенно угасает. Если повы. 
сить пищевую возбудимость т 
дать  голодному животному 
только деревянные шарики, то 
уже угашенный было услов- 
ный рефлекс восстанавливается 
и запасание шариков возобнов- 
ляется. 

Все эти факты не оставляют 
сомнения в том, что сама дея- 
тельность запасания корма 
осуществляется при возбуж- 








Рис. 13. Схема постановки опытов 
с изучением запасания корма гры- 

зунами (по: Понугаева, 1960). 
а — вход в подвал; б — подвал для запа- 


сов; в — верхняя площадка; г — отвер- 
стие в кормушке; д — кормушка. 





дении пищевого центра, вызывающего активную пищедобы- 
вательную деятельность, которая не тормозится съеданием не- 
обходимой для животного пищи. Преобладание возбуждения над 
торможением в протекании пищевого рефлекса является основой 
для осуществления этой формы инстинктивной деятельности. 
Можно также сделать вывод, что исключительное значение в про- 
цессе запасания корма имеет образование условных рефлексов. 
Это касается условных рефлексов на место закладки корма, на 
характер пищевого объекта, на время, когда производится ра- 
бота по запасанию. Оказалось возможным по воле эксперимента- 
тора увеличивать или уменьшать деятельноть по запасанию или 
приурочивать ее к определенным часам суток. Все это несом- 
ненно свидетельствует о том, что в осуществлении этой очень 
сложной и специализированной формы деятельности чрезвычайно 
важное значение имеет не только характер самих движений, но 

и врожденные соотношения возбудительного и тормозного про- 

цессов. На примере выжидающей добычу кошки можно судить 

об исключительной концентрации и силе тормозного процесса, 

а на запасающей корм желтогорлой мыши — о характерном 

преобладании возбудительного процесса. Интересно, что образо_ 
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ванные дифференцировки на пищевые объекты растормаживаются 
в поздние ночные часы, когда возбудимость центральной нервной 
системы этих животных в силу особенностей их суточного ритма 
особенно велика. 

Вся деятельность по запасанию корма входит в суточный сте- 
реотип животного и осуществляется в часы наибольшей актив- 
ности. Трудные дифференцировки могут вести к нарушениям всего 
поведения животного. При этом характерно разрушение двига- 
тельного стереотипа: пищевые объекты начинают затаскиваться 
в гнездо, а вата и другие мягкие материалы — в подвал. Часто 
животное прочно меняет эти места. Иногда трудные дифферен- 
цировки приводят к срыву нервной деятельности, после чего за- 
пасание вовсе прекращается. Таким образом, и эта форма поведе- 
ния со всей очевидностью направляется и осуществляется при 
самом непосредственном участии высших отделов мозга, хотя 
врожденные ее компоненты и определяют в конечном счете ха- 
рактер, самый биологический смысл протекающих реакций. 

Очень характерной для всего отряда грызунов является ярко 
выраженная форма мышечной деятельности — грызение. Хотя 
трызение неодинаково выражено у различных видов, однако оно 
настолько специфично, что дало название и самому отряду. 

Обычно принимается, что грызение обусловлено ростом зубов- 
резцов и поэтому часто рассматривается как результат раздраже- 
ний, исходящих из полости рта. 

Происхождение грызения несомненно в какой-то степени свя- 
зано с актом еды, однако здесь имеются и существенные разли- 
чия. Так, установлено, что во время грызения дерева у кролика 
не выделяется слюна. Л. А. Исаакян (1953) показала, что гры- 
зение сухих веток не вызывает у кролика последующего повыше- 
ния газообмена, как после еды. Детальные исследования грызения 
на большой песчанке показали, что грызение зависит в значитель- 
ной мере от температуры среды. При понижении температуры 
грызение становится более интенсивным, при повышении темпе- 
ратуры эта деятельность прекращается. При помещении животного 
в более просторную клетку интенсивность грызения уменьшается, 
при перемещении в маленькую клетку — возрастает. Здесь выяв- 
ляется связь между грызением и другими формами мышечной 
деятельности, например бегом, приемом пищи. Все эти предпосылки 
заставляют думать, что грызение, представляющее несомненно 
форму безусловнорефлекторной деятельности, связывается с дру- 
ГИМми формами мышечной активности в единый стереотип и в за- 
висимости от этого стереотипа и протекает на протяжении суток. 

Огромный материал, имеющийся в распоряжении исследовате- 
лей, приводит к выводу, что практически не существует врож- 


денных элементов (актов) поведения, которые бы не могли 
вызываться и корригироваться образованием временных связей, 
т. е. условных рефлексов. Обширные исследования лаборатории 

к выводу, что скорость 


Л. Г. Воронина (1965) уже давно привели 
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образования условных рефлексов не может сл 
уровня развития центральной нервной систем 
как она одинакова у высших представителей 
питающих и человека) и у низших — рыб, 
смыкающихся. Это положение приходится распространить п\ 
представителей беспозвоночных и тем самым признать, что ку 
ригирующая роль натуральных условных рефлексов не Ч 


подве )№ 
лась в процессе эволюции каким-либо значительным изменении 


Вместе с тем экспериментальный материал свидетельствует 
что далеко не все двигательные акты животного могут быть вн. 
званы в порядке образования условного рефлекса и далеко не все 
координации при их нарушении исправлены последующим 0б}- 
чением и практикой. Так, например, Л. Г. Воронин указывал, 
что у собаки невозможно вызвать направленное движение хвостом 
путем образования условного рефлекса. 

Наблюдается различная скорость образования условных реф- 
лексов, регулирующих разные физиологические. системы. Легче 
всего образовать условный рефлекс на легочное дыхание (частоту 
п глубину), труднее — на изменение частоты сердечных сокраще- 
ний и еще труднее — на изменение процессов возбуждения в сер- 
дечной мышце (электрокардиограмму) (Быков, 1942) 

Различная зависимость врожденн 
щихся факторов внешней с 
влияний, приливов) 


ть кред 
ЖиИВотног т. 

позвоночных м : 

земноводных И 


ого поведения от повторяю- 
реды (смены дня и ночи, сезонных 
представляет довольно характерный признак 
гл. У). Большое значение здесь 
действия раздражителя и свое- 


в развитии организма. Поэтому 
не приходится удивляться, что попытки изменить нормальное 


развитие поведения путем изменения факторов окружающей 


среды иногда оказываются безуспешными. Вейсс (\Уе!зз, 1950) 
и Сперри (Зрегту, 1958) переориентиров 


окончания у амфибий и млекопитающ 


сместить нормальную ориентацию движения в обратном направ- 


лении. Несмотря на настойчивые попытки выработать условный 
рефлекс, переориентировать движения не Удалось. ] 

В опытах Гесса (Незз, 1956) на цыплят домашних кур наде- 
вался кашошон, в который были вставлены р 
для глаз (рис. 14). Птицы, выращенные в темноте и 
на свет, и на них сразу же надевался капюшон с  призмамы риеь 
щающими поле зрения обоих глаз на 7° вправо. ме 
птицы были снабжены плоскими кусочками пластика. Гесс 
интересовался развитием координации между зрительной рецен- 
цией и движениями клюва при клевании зерна. В частности. я 
стремился установить, научаются ли куры клевать точно, нап ра. 
вив клюв в сторону предварительно рен. зерен. Оказа_ 
лось, что первый клев экспериментальных балок 
вправо от зерна. После нескольких дней ее ожвый жене о 
проведено сравнение между эксперимента: } цами 


али мышечные и нервные 
их таким образом, чтобы 
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контрольными. Обе группы клевали более точно, так как и у тех 


во — 

ст О пу других клевки ложились более кучно. Однако клевки конт- 

АА № рольных птиц концентрировались вокруг мишени, а эксперимен- 

Е ать, тальных по-прежнему на 7’ правее мишени. Хотя птицы случайно 

В в \ п находили зерна, все же те, у которых были призмы, вскоре ста- 

[М зу повились недокормленными и некоторые погибали. Таким образом, 
в 








й 
тзма. Поэт Рис. 14. Поведение цыпленка с надетыми на глаза призмами из пластика, 


| ея рр 
ь норма отклоняющими видимый объект на 7° вправо (по: Незз, 1956). 
а — однодневный Л к У у здя; 
из й цыпленок попадает клювом на 7° вправо от латунного гвоздя; б — по- 
окру ий некоторый опыт 4-дневный цыпленок клюет более кучно, но все же попадает 
реднем на 7? правее гвоздя; в — контрольный цыпленок с надетыми на глаза простыми 


у ” 
плоскими стеклами клюет в мишень с самого начала иг — попадает более точно, накопив 


гые И не? й опыт. 
уразо обучен о 5 [8 
НОМ - ие (практика) не могло изменить взаимоотношений между 
рительным стимулом, получаемым с мишени, и ориентациеи кле- 
ать вательных движений, направленных на эту мишень. Корригирую- 
кур щее влияние обратной афферентации здесь отсутствовало или 
ИХ бр было недостаточным. 
или об Исследования Хогана (Носап, 1973а, 1973Ъ) позволили устано- 
›, вый " вить, что в формировании пищевой реакции цыпленка участвуют 
изм 09’. процесса: созревание и индивидуальный опыт (обучение). 
от Только что вылупившиеся цыплята клюют зерна и песок без раз- 
бъектов не 


. во 
стикй д в и до трехдневного возраста клевание пищевых о 
оказывает влияния на эту генерализованную реакцию. На 2— 


Ио 3 = 
ле р ; 3-й день жизни прием пищи ускоряет клевание, но это наолю- 
Ча о, 0% р реоя лишь через некоторое время (10 мин.—1 час) после корм- 
то ей ее Принудительное введение корма в желудок не оказывает 
зе ай? акого влияния. Это отсроченное учащение клевания не зависит 
Л в 
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от состояния голода или насыщения, а связано т 
ствующим клеванием и рассматривается ка 


ние, однако, требует некоторого времени (около 1 часа) 
мирования реакции. 


олько с 
Е п 
К обучение. ы 
6. 
для фор. 
В естественных условиях при наличии самки-матери 
дается ярко выраженная подражательная реакция ина 
дня жизни. Это наблюдалось не только в реально в 


И обстановнь 
но и при использовании модели курицы, «клевавшей , 


» зерна 
ного цвета (Тагпег, 1964). Можно сослаться на мно Е 


Е точисленные 
данные, полученные в лабораторной обстановке Н. К. адько 


(1957), А. И. Щегловой (1958), Э. Р. Уждавини (1958а, 19586) 
А. Г. Понугаевой (1960) и указывающие, что образование Услов- 
ного рефлекса существенно изменяет распределение отдельных 
форм деятельности во времени, в пространстве, в характере 
чередования отдельных ее элементов. Так, например, при содер- 
жании в клетке песчанок условный рефлекс на место может па- 


, 








править животное на грызение сухого или влажного дерева, но не 
изменит самого акта грызения. Условные рефлексы, образованные 
с различных анализаторов, могут определять режим рытья земли, 





выкапывание пищевого или непищевого объекта на различной 
глубине. Может быть изменен и характер протекания многих 
видов актов поведения, например выкапывания объектов только 
с непищевым запахом (орехов, смоченных керосином или одеко- 
лоном) (Понугаева, 1954; Свириденко, 1954). Все описанные 


выше явления подвергаются дифференцированию и угашению. 

Типичные условные рефлексы могут быть образованы и в при- 
роде. Впервые систематически образование искусственных услов- 
ных рефлексов в естественных условиях обитания животного 
в опытах на сусликах и ондатрах было изучено Р. Реймовым 
(1968, 1972). На таких типичных для этих видов реакциях, как 


пищевая, ориентировочно-оборонительная, оборонительная, были 
выявлены закономерности об 


разования, упрочения и угашения 
условных рефлексов. В эти двигательные реакции включались 
типичные элементы поведения для этих видов грызунов, как-то: 
поза «столбик» для суслика, фиксация раздражителя, общая для 
диких видов грызунов. Реймов детально рассматривает фазы 
развития ориентировочно-оборонительных реакций, свойственных 
исследованным видам в природной обстановке. Этот пример свиде- 
тельствует о широких возможностях использования классического 
метода условных рефлексов для анализа сложных форм поведения 
У весьма специализированных видов организмов. 


ОЗКНЫЕ ФОРМЫ ПОВЕДЕНИЯ В ПРИРОДЕ 
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Наиболее сложной оказывается проблема Физиологическо г 
нализа поведения, наблюдаемого непосредственно В природной 
я бстановке Здесь, как правило, исследователь сталкивается ; 
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только © влиянием большого количества факторов среды и условий 
жизни, но и с неоднородной по генетическому составу популяцией 
вида, со значительной индивидуальной изменчивостью у отдель- 
ных представителей. Тем не менее полевые исследования поведе- 
ния животных, учитывающие образование натуральных условных 
рефлексов, в последние годы получили широкое развитие в нашей 
стране. Поведение, приуроченное к определенным условиям суще- 
ствования, часто связанным с хозяйственной деятельностью чело- 
века, может рассматриваться как пример адаптивного поведения 
вида или популяции вида. Здесь особенное значение приобретают 
‘общие черты приспособления дикого животного к человеку, к со- 
здаваемым им новым раздражителям в природной обстановке 
(синантропизация), приспособления животных к обитанию в го- 
родах (урбанизация) и, наконец, более интенсивный и связанный 
с активным воздействием человека на дикую фауну (длительное 
приручение и отбор) процесс одомашнивания (доместикация). 

Все перечисленные типы влияния деятельности человека на по- 
ведение диких животных изучаются в полевой обстановке зооло- 

тами, и уже сейчас отечественная этология располагает достаточ- 

ным материалом, чтобы анализировать пути формирования по- 

ведения животных в поле. Можно указать на исследования ряда 

зоологов, проведенные в этом направлении (Баскин, 1970, 1972; 

Мантейфель, 1970, 1974; Владышевский, 1972; Формозов, 1972; 

Шилов, 1972; Салганский, 1974, и мн. др.). Количественный метод 

изучения (этограммы) позволяет не только проводить сравнение 

между отдельными видами, но и достаточно точно выявить влияние 

отдельных факторов среды, возрастные и половые различия, 

а также межвидовые взаимоотношения. 

Количественное изучение поведения — составление этограмм — 
за последние годы получило широкое распространение и в раоо- 
тах советских исследователей, что нашло свое отражение в моно- 
графиях П. М. Баскина (1970), Б. П. Мантейфеля (1970). 
Д. В. Радакова (4972) и в отдельных исследованиях (Корытин, 
1968; Кескпайк, 1972; Наумов, 1972; Саблина, 1972; Шилов, 1972, 
м мн. др.). К этим исследованиям следует отнести и _некоторые 
работы по изучению суточного ритма (Пономарева, 1974а, 19746, 
1974в; Серебров, 1972). .. 

Особый интерес представляет составление моделеи поведения, 
основанных на распределении отдельных форм поведения, и ЕЯ 
пытки математического анализа этих явлении (Баскин, 1972; 
Напалков и др., 1972). Предлагаемые для анализа природных 
явлений модели касаются разных сторон поведения, главным 
образом адаптивных его сторон. Так, предлагается модель авто- 
матического регулирования на популяционном уровне, модели 
обучения и самообучения, модели оборонительного поведения и 
опасных ситуаций, модели игр. Несомненно, количество моделей 
поведения может быть увеличено. Нам представляется, что такой 
путь экспериментального анализа значения природных форм по- 
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ведения может быть перспективным только при достаточно р 
а главное, количественном подходе к регистрации не м, 
В этом, собственно, и ценность метода этограмм как объек ыы 
способа регистрации самых сложных явлений деятельности д 
ного организма. В плане строгого фиксированного анализа пон 
дения животных как в полевых условиях, так и в условиях м 
воли — видового «стереотипа» поведения — были п 


г. роведены пе. 
следования Л. Н. Ердакова :(1972а, 19726). Здесь на ОСНО 
непрерывной регистрации отдельных форм поведения (схемат, 


чески выделено 7 форм поведения) были установлены Суточные 
кривые отдельных его форм, влияние ‚труппового поведения за 
отдельные формы деятельности водяной крысы и обыкновенног 
хомяка. Вероятностный анализ элементов поведения позволяем 
предусмотреть стереотипы поведения вида. 3 | 

В этих первых попытках разработки математических ‘моделей 
видового поведения животных нельзя не видеть важнейшего Е 
перспективного пути изучения детерминированного тонОтВИ 
и фенотипически поведения отдельных видов и их популяций. 
Этот путь исследования отличается от многочисленных на 
ний натуралистов над особенностями поведения, связанными С ”. 
менениями условий среды, деятельности человека _(урбанизац : 
фауны), изменениями роли видовых отношений в биоценозе, = 
сящими характер одиночных констатаций явлений, значимость 


м НО, 
которых для экологии вида не может быть оценена количествене 


: амм 
Есть все основания предполагать, что развитие метода этограм 
для экологической характе 


ристики вида будет иметь не меньшее 
значение, чем метод хронометража производственной работы че 
ловека имел для научной организации его труда. 

Количественная характер 
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ций видов (Наумов, 1972). 


руктуре двигатель 


структуре 


существу изучения «языка» животных 
формирования так называемой соци 


истика поведения отдельных видов 
перимента приобретает особое значе- 
ки поведения. Здесь вскрываются 6а- 


ных актов, их Но- 
пространственных отношений, раз- 


У представителей 


отдельных 
. тлане развиваются представления об «это- 
логической структуре популяции», основанные 
физиологических особенностей 


на изучении 
животных, т. е. по 


‚› имеющего значение для 
альной организации популя- 


сигналов 





Основным исходным моментом в изучени 









ческий элемент, так и индивиду 
Экспериментальное изучение 










нервной деятельности (Крушинский, 194 





и генетики поведения 
в нашей стране явились положения И. П. авлова, что в основе 
сложного поведения организма лежит как наследственный генети- 
ально приобретенные 


этих взаимоотношений 
линии изучения генетики типологических особенн 


черты. 
пошло по 
остей высшей 


1966; Беляев, 1963). 
64 


6, 1960; Федоров, 1959. 
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В настоящее время можно выделить несколько самостоятельно 
азвивающихся направлений в генетике сложных форм поведения 
организма. Эти Аиравления отражают в основном уровни, на ко- 
торых проводятся как экологические, так и генетические и физио- 
логические исследования. Так, в работах наших лабораторий (По- 
нугаева, 1960; Уждавини, Шепелева, 1966; Слоним, 1967; Шепе- 
лева, 1971а) основное внимание было уделено изучению врожден- 
ных наследственных координаций (безусловных рефлексов по 
Павлову), их взаимоотношений с натуральными условными реф- 
плексами. Однако такой анализ производился лишь на уровне изу- 
чения элементарных двигательных актов. 

Специально генетический аспект в изучении поведения после- 
довательно проводится в многолетних исследованиях Д. К. Беляева 
и сотр. (Беляев, 1962; Беляев, Трут, 1964; Трут, 1969). 

В этих исследованиях объектом изучения являются «типы» 
поведения (активно- и пассивно-оборонительного) в связи с функ- 
цией размножения лисиц, норок. Селекция чернобурых лисиц по 
признаку наличия той или другой формы оборонительной реакции 
позволила выделить их как самостоятельные признаки. В исследо- 
ваниях Д. К. Беляева и его сотрудников изучается не тенети- 
ческое происхождение отдельных двигательных элементов (ко- 
ординаций), а сама направленность поведения, т. е. явление, ко- 
торое в этологии получило название аппетенции. Подобные же 
исследования на собаках были проведены Л. В. Крушинским 
(1960). Еще более «высоким» уровнем изучения наследственных 
форм поведения можно считать попытки выявления элементар- 
ной рассудочной деятельности животных (Крушинский и Др.-, 
1968). Эти исследования выявили ряд врожденных синтетических 
реакций, лежащих в основе рассудочной деятельности при оценке 
пространственных отношений, мерности предъявляемых фигур. 
Эта способность связывается авторами и © образованием «обще- 
ственных» отношений у животных (Крушинский и др., 1968, 
1972). 

Вопрос о тенезисе отдельных форм поведения и деятельности 
является центральным не только для самой проблемы поведения, 
но и для многих аспектов экологии и экологической физиологии. 
Этой проблеме в физиологии высшей нервной деятельности 
Уделяется сравнительно немного места, поскольку обычно речь 
идет о приобретенной деятельности. 

Наиболее четко вопрос о формировании сложных форм ыы 
дения был поставлен в работах сотрудников К. М. Быкова м 
ков, Слоним, 1949, 4960; Понугаева, 1960; Слоним, 1961, ; 
Уждавини (Шепелева, 1966). Было выдвинуто прелотан о 
0 сложнорефлекторном акте как о системе, в которую кре 
Кроме врожденного компонента поведения и элемент приобретен- 
ный, возникающий и развивающийся в течение индивидуально, 
жизни. Таким образом, врожденные, безусловные рефлекторные 
акты и более сложные формы поведения вызываются не только 


5 А. Д. Слоним а 





врожденными, генетически запрограммированными ад 
лями, но и агентами внешней и внутренней среды орга аж. 
обретающими в связи с условиями развития постэмб 


НИЗМа 


рИональни 
организма характер натуральных условных рефлексов. м 
Близкую точку зрения представляют взгляды Л. В. Кру 
ского (1960), выдвинувшего положение об унитарных а 
организма, также включающих врожденный и приобретенный 
компоненты. Такие унитарные реакции являются неразд 


елимыми. 
И врожденный и приобретенный компоненты здесь слит 


Ы воедино, 
Нам представляется, что такая позиция оправдана лишь в веть 


чрезвычайных трудностей, связанных © точными выделениями 
врожденных и приобретенных элементов из сложных форм пов. 
дения животного организма. Перспективы развития нейрофизио- 
логии и нейрохимии нервной системы, гормональных механизмов 
формирования поведения, наконец, структурный биодинамический 
и математический метод изучения и анализа стереотипов пове- 
дения отдельных видов — все это методы будущих исследований 
сложных форм поведения, пока еще совсем не использованные 
в плане генетических исследований. 

Следует, однако, остановиться на представлениях о так назы- 
ваемой сигнальной наследственности, связанной с подражанием 
и обучением особи в стаде или в семье и передаваемой таким 
образом последующим поколениям. Некоторые исследователи по- 


лагают, что эта сигнальная наследственность занимает как бы 
промежуточное место между врожденными и приобретенными 
элементами поведения (Ма 


нтейфель, 1972), так как опыт здесь 
сохраняется в поколения 
формирования поведения. 






торые бы обосновывали н 


моделей таких популяций животных и строгие количественные 
полевые наблюдения представляются здесь весьма перспектив- 
ными путями исследования этих чрезвыч 


аино важных для пони- 
мания эволюции форм поведения. 
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Глава . ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ ИЗУЧЕНИЕ 
ФОРМИРОВАНИЯ ПОВЕДЕНИЯ В ОНТОГЕНЕЗЕ 


СТАДИИ РАЗВИТИЯ И ФОРМИРОВАНИЕ ПОВЕДЕНИЯ 


Основными проблемами учения о поведении являются вопросы 
его формирования на различных стадиях эмбрионального и пост- 
эмбрионального развития, влияние различных факторов внешней и 
внутренней среды на процесс его развития. Формирование пове- 
дения (впрочем, как и других форм физиологических функций) 
всегда рассматривается с двух точек зрения. Одна из них пред- 
полагает наличие той или иной степени зрелости организма, 
а наличный круг поведенческих актов трактуется как отражение 
генетически предопределенной программы развития этих явлений. 
Эта крайняя точка зрения в настоящее время имеет мало сторон 
ников, и поэтому учение о формировании целостного поведения 
направлено главным образом на выявление ведущих факторов 
в онтогенезе. 

Однако и при изучении проблемы только с позиций зрелости 
организма исследователи придерживаются двух направлений. 
Одни из них ставят задачей изучение элементов поведения и бо- 
лее сложных его проявлений в связи с формированием отдельных 
участков центральной нервной системы, миелинизации нервных 
проводников, с формированием в отдельные возрастные периоды 
гормональных отношений и т. д. 

Классические работы Ленгворси (Гапо\уотв ВУ, 1928), Куо 
(Кио, 1932), Е. Г. Когхилла (1934), Гукера (НоокКег, 1952), Гам- 
бургера (НатшБитоег, 4968) и другие рассматривают в этом плане 
сроки проявления и созревания отдельных элементов поведения, 
тенетически свойственных отдельным видам или более широким 
таксономическим группам. 


Другое направление исследований может быть охарактеризо- 


вано как экспериментальное изучение динамики развития пове- 
дения. Сюда относятся опыты с изучением воздействия факторов 
на материнский и детский организм, т. 6. изучение фенотипиче- 
ских изменений поведения как В природных, характерных для 
данного вида условиях существования, так и искусственных, 
В связи с направленным выращиванием животных или воспи- 
танием определенных форм поведения и деятельности у человека. 
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Этой стороне дела, т. е. изучению динамики Развития поводь 
в эксперименте, и посвящена настоящая глава. м 

При изучении этих вопросов усилия исследователе 
дировались в нескольких направлений и нам п 
важным в рамках настоящего изложения обратить ВНИМание 
три основные проблемы: проолему а Овен Мрт, 
проблему раннего опыта (еат1у ехречепсе) и проблему форму, 
вания сложнорефлекторной деятельности. 

Исторически сложилось так, что рассмотрением формиром, 
ния поведения занимались исследователи различных специать 
ностей, что наложило отпечаток не только на толкование Добы. 
тых фактов, но и на возможности их сопоставления и анализа, 
Так, изучением запечатлевания-импринтинга занимались психо. 


й Конс м 
РеДставляьи, 








ие 
логи, и главным образом в плане формирования внутривидовых в 087 ОЕ 
стадных и «социальных» отношений. Отчасти эта проблема ту. (о я олОДИЯКа 
чалась зоологами в плане исследования формирования реакций зат ых рб 
организма на биотические факторы среды. Спози 


Изучением раннего опыта животного, т. е. влияния м 
факторов среды на поведение растущего организма, также — 
мались психологи, широко исследовавшие биотические влиян 
и особенно вмешательство человека. Отсюда обширный мы 
исследования влияний таких процедур, как «хендлинг» и 
Ито), поглаживание (зеп 12), выращивание «любимцев» в — 
машних условиях и в изоляции, «свободное» и «ограниченное 


р ы уго- 
содержание и т. д., т. е. таких воздействий, интенсивность ко 
рых, несмотря на самое ст 


мента, никак не 
Это в значительно 


ая при этом р 
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иотя, однако, 
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ЗАПЕЧАТЛЕВАНИЕ (ИМПРИНТИНГ) КАК САМАЯ РАННЯЯ 
ФОРМА ОБУЧЕНИЯ И ПАМЯТИ 


Среди явлений индивидуального приспособ 
организма 060бое место занимают процессы 
ранних этапах постэмбрионального 
виями существования в гнезде, 
в окружении родителей (матери) 
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ления (адаптации) 
› возникающие на 
развития, связанные с Усло- 
в стаде или группе (семье), 
и т. д. Эта тонкая адаптация 






новорожденного млекопитающего или только что вылупившейся 
из яйца птицы к сложному сочетанию зрительных, слуховых, 
температурных и химических раздражителей получила общее 
наименование запечатлевания (ПиргтИпо — англ. или Ргавипе — 
нем., во французском языке эквивалента нет) 


С биологической точки зрения импринтинг является той пер- 
вичной связью между новорожденным и родителями, которая 


Ой как бы замыкает цепь превращений, имевших место в эмбрио- 
И) нальном периоде, и позволяет животному быстро реализовать уже 
Ив Х сформированные в эмбриогенезе механизмы реагирования и адап- 
Тань, тации на биотические и -абиотические факторы внешней среды. 
К и С этой точки зрения запечатлевание является одной из форм 
Риз долговременной памяти (Эшеют, 1965). 

Лема Явление запечатлевания было описано орнитологом Лоренцем 
я ре (Г.огепт, 1937), показавитим, что у выводковых птиц реакция сле- 


дования молодняка за самкой возникает сразу после однократной 
отд, ЭКСПОЗИЦИИ взрослой особи того же или другого вида. Возникаю- 
кем  Щая при этом реакция «предпочтения» может иметь разнообраз- 
ное двигательное выражение, звуковой компонент и т. д. Важным 


ТЯ 
ы | является, однако, то обстоятельство, что образовавшаяся быстро 
т связь оказывается также чрезвычайно прочной и не может быть 
НГ) (1 


заменена другими связями, поэтому новорожденный организм об- 
цев» } ладает очень ограниченным количеством валентностей для образо- 


НИЗ!” вания таких связей с внешней средой. 

тот Лоренц (Т.огепт, 1937) говорил 0б импринтинге как о про- 
й № цессе овладения биологически «правильной» целью социальных 
960” реакций путем выработки условных рефлексов не у одного от- 
те дельного представителя вида, а у всего вида как такового. Им- 
› {М принтинг изучался в основном на птицах, хотя аналогичное явле- 


ние было отмечено и у других животных, включая млекопитаю- 


‚ 010 щих (Незз, 1959). р 
ость | Импринтингом называют также особый тип быстрого обуче- 
от8Мй ” ния, которое отличается от ассоциативного обучения следующими 
| 


м! чертами: 1) импринтинг (по Лоренцу) возникает только в тече- 


: м’ ние вполне определенного периода на самых ранних же 

* < СЪ кратковре- 

{ 209 Жизни животного, периода, во многих случаях рен аоора- 

о 1 Менного; 2) действие импринтинга необратимо; к гри = 

500 определяет последующее поведение взрослого животного, Е 

принтинг может переноситься (тенерализоваться) со специ ие: 

ского объекта-стимула на другие объекты того же класса, из ‚м 

ий торого происходит объект-стимул, т. © пеекви те = а 
АН ное скорее будет реагировать на видовые 


Н- 
Характеристики объекта-стимула, чем на индивидуальные особе 


ности объекта. 


Импринтинг рассматривается к 
может быть измерен непосредствен 
В результате импринтирования пове 


ак процесс и как таковой не 
но. Для изучения возникшего 
дения чаще всего рассматри- 
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вают реакцию «следования» или предпочитаемое (преферент 
поведение. Нов 


) 
Наиболее распространенная методика изучения импри 


Ринтин", 
у птиц заключается в том, что сразу после вылупления Ц та 


Ы 
или утята помещаются перед импринт-объектом (макетом м 
геометрической фигурой, источником звуковых сигналов и т, В 
а затем через определенные сроки происходит тестирование, в 
наблюдение за поведением таких импринтированных Животных. 
Реакция птиц может изучаться количественно путем изучения 
времени следования по кругу за импринт-объектом, преодоления 
при этом препятствий, например, порогов разной высоты и т, д 

Особое место при изучении импринтинга занимает выявление 
так называемого чувствительного периода. У уток начало этот 
периода было обнаружено между 13-м и 16-м часами после вы- 
лупления, окончание к 30 час. У цыплят чувствительный период 
наступает несколько раньше — на 1—8-м часе после вылупления, 
Через 30—36 час. после вылупления у цыплят и утят экспониро- 
вание импринт-объекта вызывает реакцию страха и не остав- 
ляет реакции запоминания. Появление страха служит крите- 
рием конца критического — чувствительного — периода. 

До сих пор остается неясным, каким образом связаны между 
собой реакции следования и страха (избегания). По-видимому, 
они заложены в генетическую программу развития организма 
(Этаскт, 1965). В равной мере не решен вопрос и о биологиче- 
ской значимости того или другого раздражителя (фактора) внеш- 
неи среды, на который по преимуществу развивается запечатле- 
вание. Воз 


можно, что на слуховые раздражители у птиц (а воз- 
можно, и у других животных) запечатлевание развивается 
раньше, так как они могут действовать на слуховую рецепцию 
эще до рождения или вылупления (СомНеь, КТор!ег, 1962). 
Импринтинг на зрительные раздражители, естественно может 
развиваться значительно позже. Так, на вспышки И ьго Н 
желтого света у цыплят, после вылупления содержавшихся в те- 
чение 30 мин. при освещении белым светом имп Бы ыы 
вался быстрее и точнее, чем у цыплят, и аи ‚арии 
время в темноте. Предполагается, что постоянный т такое же 
зирует функции зрительных путей и тем самым т активи- 
«обучение» (Вафезоп, \Уаши1е 4, 1972). я имулирует 
Гесс (Незз, 1959) тщательно изучил импринтирова 
дение кряквы и домашнего цыпленка (рис. 15). Он ря пове- 
критическим периодом для импринтирования ее что 
день жизни, так как наиболее эффективное оный 
(85% положительных ответов) было получено у птиц. в“ 
показывали движущийся манок ен ваа между 13-м и в“ 
часами жизни. Меньше (около 50%) положительных реакций ом 
блюдалось у них между 1-м и 4-м часами ет и не более тт. 
положительных реакций у утят и к Не 24° 
Существование критического, или чувст ‚ периода © ас. 
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анти" моде 





ле жизни было многократно подтверждено и может быть 


нача, - 
мом как установленный факт (Пепепфеге, 1967) (рис. 46). 
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| 
[о-ВИиДиМои у 
Г органии Рис. 15. Прибор, используемый для изучения импринтинга (реакции следо- 
лота вания) у птиц (по: Незз, 1959). 
° Движения`модели утки регулируются со щитка управления внизу. Утенок следует за 
тора) ВЕЕТ моделью. 
т запечати 
тиц (&® Однако утверждение, что импринтинг необратим, не всегда 
аввив! подтверждается. Хайнд и др. (Нш4е % а1., 1956) изучали реак- 
ниц Са[- 


сш" Цию следования у молодых лысух Гийса та и камыше 














е : 
и Ипша сНМоториз и пришли 2 
ЕО монй з выводу, что и первые две 
"краойот оиокА я процесса „р 
” ‚ Импринтинга, данные Ло- 
ИХ” зу Ренцем (наличие чувстви- 
синт 1 я 1 
тако? +, 
в ак Рис. 16. Средняя скорость 60 


‘Зет | 
ве уз следования у импринтирован- 





стим ных и контрольных цыплят 400 
ий ы (по: Мо], 1963). 
а ветлые столб: — - 

р ЕЕ пли принион 
тан 60 чиес _ Контрольные. По оси абс- Их 

я п оси ое цыплят, часы; по 0 я 
тс про о скорость 12 24 48 72 

р ия, сек. 

лит” 10 ? 

ко И 

не наблюдаются у этих птиц. 


т я, я и: периода и необратимость), 
саки 9 ме (Мол, 4960) также припг 
Роме" чес ции следования не определена строго о 

й ким периодом в онтогенезе и не является н 


ода } 7! 


ел к выводу, что выработка 
граниченным специфи- 
еобратимой после 








формирования. Классическим объектом исследования и 
тинга является молодняк зреловылупляющихся (ВЫВОДновы 
птиц: из млекопитающих таким ооъектом явились морские ан 
в лаборатории, а в естественных условиях копытные (козы, ов 
лоси), а также обезьяны. Выбор объектов здесь определяется эре 
лостью животного при рождении, которая позволяет эксперимет. 
тировать с использованием раздражения ряда сенсорных систем, 

`Бейтсон (Ва(езоп, 1966) подверг детальному изучению зри. 
тельный и слуховой контакт птиц с импринтируемым объектом, 
Его исследования были связаны © развитием зрительных пред. 
почтений и различений у цыплят в зависимости от характера 
среды их выращивания. Например, при вылуплении цыплят по- 
мешали либо в черно-белые, либо в желто-красные загоны (Ваце- 
зоп, 1964а, 49646). В трехдневном возрасте цыплят подвергали 
испытанию в приборе, аналогичном прибору Гесса. Половине каж- 
дой группы показывали движущуюся черно-белую модель, дру- 
той половине — желто-красную. Цыплята, которым показывали 
модель знакомой окраски, избегали ее в течение более корот- 
кого времени и положительно реагировали на нее скорее, чем 
цыплята, для которых окраска ее была несхожей с цветом за 
гона. Отсюда Бейтсон (Вацезоп, '4964а) сделал вывод, что цы 
лята усвоили детали своего изолированного загона и смогли выби- 
рать между ним и несхожими объектами. Далее он показал, что 
при одинаковой яркости окраски загонов (черно-белых и серых 
поведение в ней цыплят зависит от заметности стен (Ва{езот, 
19646). Эта заметность сказалась и на том, что большее количе- 
ство однодневных цыплят подходило к заметным неподвижным 
объектам, чем к незаметным. Два последующих эксперимента 
позволили установить, что заметность загона, в котором выращи- 
вались цыплята, играла определенную роль в стенени избегания 
нового движущегося объекта: в обоих исследованиях цыплята, 


выращенные в незаметных загонах, избегали новую движущуюся 
модель в течение более короткого времени, м 


чем выращенные в за- 
метном. Следовательно, 


эффективность стимула при импринти- 
ровании связана с его заметностью и явление импринтинга может 


возникать не только на движущийся, но и на неподвижный объ- 
окт. Большое значение в формировании импринтинга имеет со- 
четанное действие раздражителей. Так, цыплят через 23 и 47 час 
после вылупления импринтировали на родительский зов в соче. 
тании с видом курицы или только на зов без зрительного раздра- 
жения. При тестировании одновременной подачей га. 
слухового раздражителя первые реагировали только на звук. Им. 
принтированные только на зов не отвечали на него адекватной 
реакцией. Следовательно, зрительный стимул является более ы 
чимым, нежели слуховое раздражение (Со\уап, 1974). к 
В нашей лаборатории И. А. Якименко (1974) помещала А 

ких свинок сразу после рождения в коробочки, внутри кра орс- 
ные в зеленый, красный, черный цвета. Коробочки могли о 
72 
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ваться в общий манеж. После однократного отсаживания в такие 
коробочки молодняк испытывался на избирательную реакцию на 
цвет коробочки. Животные, помещенные в манеж и оставленные 
там на 4 часа, заходили в коробочки, окрашенные в цвет, соот- 
ветствующий полученному ими ранее раздражителю (рис. 17). 
Отсюда становится понятным «запоминание» животными 
местности, местоположения норы, гнезда и т. д. Таким образом, 
связи, возникающие при запечатлевании, оказываются значи- 
тельно шире, чем реакция следования, о которой речь шла выше. 
В природных условиях импринтирование 
на стационарные условия гнезда у кряко- 


вой утки было описано Бъерволлем 1 
(В]&гуаП, 1967). 
Решающим моментом при выявлении 40 


запечатлевания является момент тестиро- 


вания. Существует два типа тестов: тест 60 








40 

Рис. 17. Зависимость предпочтения импринти- 

руемого объекта (красного ящика) от количества 

предъявлений у опытных и контрольных морских 
свинок (по: Якименко, 41971). 

1 — опытные животные; 2 — контрольные. По оси абс- 0 


цисс — число предъявленных ситуаций; по оси ординат — 
выбор среды, %. 


20 





на сохранение памяти (156 оЁ гееп@оп) и тест различения ({е3% 
0Ё 415стиитайов). При использовании первого теста обязательна 
Контрольная группа животных, так как во время теста на сохра- 
нение импринтинга опытным животным предъявляется тот же 
объект, что и при импринтировании. Их ответы сравниваются 
© ответами контрольных животных. Если экспериментальные жи- 
вотные приближаются к объекту и следуют за ним значительно 
Лучше, чем контрольные, то считают, что запечатлевание прои- 
зошло. Тексты на сохранение запечатлевания были широко ис- 
пользованы (Таупез, 1957, 1958; Мой», ВозепЪ Цит, 1958; Мой 
её а|., 1959; ба]леп, ЗТтаект, 1959). 

Тест различения также широко применяется в экспериментах 
с импринтингом. Обычно одну группу подопытных импринтируют 
на один объект, а другую — на второй. Затем каждый ых 
В присутствии обоих объектов для выбора любого из них. Им- 
принтинг будет наблюдаться у тех животных, которые предноч- 
Тут объект, на который тренировались. Если всем т 
экспонировать один объект, то выбор его при тестировании не оу- 
Цет прямым указанием на импринтинг, так как к этому предмету 
может быт ‚ едпочтение. 

АТВ. а А. Якименко (1974) был применен 
Тест различения. Но так как всем опытным животным предъяв- 
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лся один объект, то одну группу сделали о трОлВНЫЕ тор 
= а импринт-объект не предъявлялся. езнакомый объе 
о при тестировании вместе с импринт-об 
испо? 









(черный куб) Ук, 
овочным (черн : 

л назван дифференцир ; 
о производилось т неподвижный объект и 
лый шар) два дня подряд в течение 10 мин. 


В последующей работе А. Г. о Е в Яким 
(1971) была изучена реакция запечатлевани т и Св 
на неподвижный раздражитель (мигающий а. о 
лампочки). Животные через 5 дней после рожд не ром. 
лись от матери и рассаживались поодиночке в зате т —_ 
ки. Импринтирование (т. е. ее: 2 г. 
дилось в течение 10 мин. в специальном и о К в. -й, 
13-й, 14-й и 15-й дни после рождения. На 29-й, 30-й и ДНИ 
жизни в том же манеже производилось тестирование, т. е. 1зу- 
чалась реакция на ранее предъявленный раздражитель, а Ур 
на новый — дифференцировочный. Регистрировались Колич я 
передвижений животных по направлению к и й вы | устр 
время контакта с ним. Из 14 импринтированных 8 животных _ и } 
подходили к лампочке, дольше оставались возле нее. Кроме , 


инок 














































пежо следования 
латентный период (время от высадки в манеж до первого . Иан риши примеро 
хода к лампочке) значительно уменьшался. В то же время — вит Следован 
блюдалась очень слабая реакция на дифференцировочный раздр 





Чи вленом, У 
житель. Для того чтобы установить роль ориентировочного ком- а о г ) 
понента реакции, в другой серии опытов объект предъявлялся т А, 1940), 
животным многократно вплоть до 26-дня жизни с интервалами Чи распол 
по 1—3 дня. Тестирование производилось на 30—32-й день 
жизни. Здесь обнаружилось интересное явление, заключающееся 
в том, что реакция на многократно предъявляемый дифференци- 
ровочный раздражитель не угасала, что ` постоянно имело место 


У взрослых морских свинок (служивших контролем). Следова- 
тельно, импринтирование может 


временные раздражитбли, но 
среды, длительно воз 
импринтирования на 
раздражитель имеет, 

















‚ т. е. на факторы 
изм. Возможность 
(стационарный) 




















(Стафозуз, 1940—1944). Зат у 

объекта появилась морская свинка, на которой Гесс (Незз 1959) 

наблюдал реакцию следования. - 
Реакция следования У ягнят домаш 

была подробно из 

(1958а, 19586, 1958в). 


ней (каракульской) овцы 


























ия матери), 
следование за любым Удаляющимся 


предметом — ч 
катящимся шаром и т. д. (Слоним, 1964). В 
дования лежит восприятие животн 
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сказать, фиксирование расстояния меж 
ком и матерью (равно как и любым другим предметом). Удаление 
матери от фиксированного и не могущего следовать за матерью 
ягненка ВЫВЫВает у него значительное повышение общего газо- 
обмена в результате возрастания мышечной активности, тогда 
как приолижение матери к ягненку значительного эффекта на 
уровень потребления кислорода не оказывает (Слоним. 1965а). 
Следует заметить, что у дикого вида баранов — архара 0515 рой 
врожденной реакции следования не обнаружено; новорожденный 
не следует за матерью, а затаивается среди камней. Следование 
за человеком, кормящим детеныша, появилось у него только после 
нескольких кормлений в результате образования натурального ус- 
ловного рефлекса (Слоним, 1961). 

Однако реакция следования за человеком У ягнят, вскармли- 
ваемых овцематками, хорошо выражена лишь в первые два дня 
после рождения. Уже на третий день она проявляется лишь у не- 
большого количества ягнят, а на 4—5-й день исчезает. Следова- 
тельно, образование натуральных условных рефлексов на кормле- 
ние овцой совершенно устраняет врожденную недифференциро- 
ванную реакцию следования (Арав, Плюснина, 1974). 

Наиболее ярким примером импринтинга как трудноугасающей 
реакции является следование молодых млекопитающих за кор- 
мящим их человеком. Эта реакция была тщательно изучена Гра- 
бовским (СтаБо\узЕ1, 1940, 1941) на ягнятах, случайно оказав- 
шихся без матери в расположении воинской части и выкормлен- 
ных солдатами в течение нескольких дней; ягнята уже никак не 
могли быть возвращены матери, так как она их не принимала. 
Такие необратимые реакции хорошо известны животноводам, и 
эта необратимость причиняет большой урон при выращивании 
молодняка в условиях стада (ягнята-сироты). Такая прочнан не. 
обратимая реакция формируется только в первые дни Ноа 
ного развития. Переделки образованных в дальнейшем стереоти- 
пов осуществляются довольно легко. Если ягненка ик нк 
отнять у матери при рождении на время от двух до енд а 
ловиной часов, то мать, возможно, отвергнет МадрИте ыы ни 
щении (СоШаз, 1956). «Следование по пятам» я еже пен 
канского лося (А{сез @сез зтаз) описано Альтман (1 к 
1958); она утверждает, что это следование, по-видимому, под 

: АН Сов еобратимость и четко ог- 
импринтингу, хотя у него отсутствует неоор мью (Ваго]отеум 
раниченный период чувствительности. ла речь игзти$ 
1959) наблюдал, что молодые морские котики о ана отовие 
на Аляске пытаются кормиться у сы дныщи т 1945) ука- 
всех малышей, кроме своих собственных. ‘Котт трех дней жизни 
роту чио яунононе Оха ан, и и отгонялась 
вреде Я ран авик состоянии эта овца 

ВИ ВОВЕ ть ДО первой течки и покинула 
держалась в стороне от отары вплоть Пр, ботая с козами, Гершер 
Отару сразу же по окончании течки. га00т: 


ду новорожденным ягнен- 


15 








п др. (Негзвег её а|., 1958) отнимали козлят о 


ги. Матерь» 
рез 5—20 мин. после рождения на срок от 30 до 60 Рей 


Учались в двух- г т 
х. 


шения между матерью и молодняком из 
месячном возрасте. Козы, чьи козлята отнимались 
ния, кормили всех козлят без разбора, тогда как Но : 
самки кормили только своих козлят. ные 

Приведенные выше факты используются в качестве Пример) 
импринтинга матери на молодняк. Скотт (Зсов, 1960) и 
лагает, что как формирование взаимоотношений меж 


ду матерью 
и молодняком, так и импринтинг являются примером 


после 











процесса 
формирования первичных социальных отношений. Эти первичные 
отношения развиваются во время 
100 «критического периода  социализа. 

ЦИИ». 
80 Зальцен (За]иеп, 1966), сопостав- 
60 ляя импринтинг у птиц иу прима- 

40 
Рис. 18. Зависимость  запечатлевания 
И от возраста морских свинок (по: Плюснина, 
1972). 
Г Е 





сане 
По оси абсцисс — возраст, дни; по оси ординат — 
Юя ия в % запечатлевших объект морских свинок, 


тов, показал, что у обеих групи есть целый ряд общих форм по- 
ведения. Дененберг (1967) считает, однако, что только то обстоя- 
тельство, что у различных видов животных наблюдаются сходные 
формы поведения (т. е. поведения с одним и тем же биологиче- 
ским значением), еще ни в коей мере не может служить свиде- 
тельством того, что механизмы, вызывающие эти формы поведе- 
ния, одни и те же. 


риод запечатлевания у этих 
- Об этом свиде- 
апечатлеванию в возрасте 
атлевания в возрасте 50—60 дней 
пичество животных, запечатлевших 
сте 6—7 дней. 

дпринята попытка 

нений в коре и гиппокампе во время т вотироваия ао име 
нок, импринтированных в возрасте 6—7 дней. 7Животным после- 
довательно предъявлялись импринтируемый и дифференцировоч. 
ный объекты, при этом регистрировались дельта-ритм затылочной 
области коры и тета-ритм гиппокамна. Во время предъявле т 
обоих объектов наблюдалось падение электрической активно 
дельта-ритма в коре и увеличение электрической 


активности тета_ 
ритма в гиппокампе, но предъявление импринт-объекта вызывало 
изменения более длительные, чем предъявление дифференцировоч. 
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ого объекта (Р<0.05). У контрольных животных не наблюда- 
лось статистически достоверной разницы в длительности измене- 
пий регистрируемых ритмов при предъявлении обоих раздражите- 
лей (Р>0.1). 


н 


ИМПРИНТИНГ И РЕГУЛЯЦИЯ ВЕГЕТАТИВНЫХ 
ФУНКЦИИ ОРГАНИЗМА 


Проявления импринтинга как самой ранней памяти, возни- 
кающей на основе ассоциативного условного рефлекса, могут 
включать по существу все элементы внешнего и внутреннего 
мира животного. Импринтинг был образован не только на зри- 
тельные, слуховые, обонятельные, но и на термические (7о]тап, 
1968) и тактильные раздражители (Мо её а|., 1959). 

Отсюда возникает вопрос, в какой мере могут быть «заим- 
принтированы» не только поведенческие акты, но и отдельные 
вегетативные функции организма. В литературе нам известна 
лишь одна работа Клопфера (К1орЁег, 1968), выполненная на 
цыплятах с регистрацией электрокардиограммы, не обнаружившая 
никаких изменений при показе импринтированного объекта. 
В нашей лаборатории А. Г. Понугаевой и Е. И. Швецовой (4971), 
Р. Тухтабаевым (1974) были выполнены исследования по имприн- 
тированию коротких холодовых раздражений новорожденным 
морским свинкам и отчасти молодняку крыс. 

Первым этапом этих исследований был выбор параметров раз- 
дражителя (холодового воздействия) и установление сроков им- 
принтирования и тестирования. Для решения поставленной за- 
дачи импринтирующий агент должен был обладать следующими 
особенностями: 4) вызывать физиологическую реакцию на охлаж- 
дение (обмен веществ, электрическая активность мыпщ), но не 
нарушать температурного гомеостазиса и не вызывать никаких 
патологических нарушений; 2) быть по возможности коротким, 
с тем чтобы полученные факты могли быть сопоставлены с ре- 
зультатами исследований поведенческого импринтинга; 3) при ый 
боте на разных видах животных сроки импринтирования должны 
были соответствовать одинаковому состоянию формирования тер- 
морегул ата. 

а благое ы попытки использовать приемы в03- 
действия холода, соответствующие созданию моделеи нищие Ре 
(1юп-6етшт) и кратковременной (<Вогб-еги) адаптации к к 
(Ге апс, 4967, 4969). В качестве критериев реакции КР 
ляции были использованы потребление. кислорода, ее нЕ 
активность скелетной мускулатуры (мышщ шеи), а орга- 
межлопаточной бурой жировой ткани, дыхание рю морские 
нов (по Варбургу). Исследовались еж ааа 
свинки и крысы. Морские свинки, древе |9 ре авт 
жизни на 420 мин. в камеру при температуре =, постой 
постоянную температуру Тела. Это обеспечивае а 








высоким потреблением кислорода на протяжении всех 150 
Электрическая активность мышц шеи не остается ПоСтояна 
Она поддерживается на высоком уровне первые 70—80 —. 
опыта, а затем несколько снижается. | 
Совершенно иная картина наблюдается У мо 
в первый день после рождения при дробном охлажд 
условиях. Животные в этом случае помещаются 


роких СВИНок 
ении в Тех жь 


`В камеру на 
15 мин. при 0—1°, а затем на 15 мин. при 20—22. Ректальная 
температура и в этом случае остается постоянной в течение Всех 


120 мин. Однако электрическая активность мышц шеи резко сни. 
жается при первых двух сменах температуры (на 15-й и 45-й ми. 
нуте опыта) и сравнительно мало изменяется при продолжении 
опыта (начиная с 75-й минуты). Наступает явление, которое на- 
поминает привыкание (ВаЪИмайоп), когда периодически воздей- 
ствующий раздражитель перестает вызывать адекватный физио- 
логический ответ. Эти два режима холодового воздействия (вызы- 
вающий и невызывающий явления привыкания) и были 
использованы для изучения такой формы памяти. С этой целью на 
3-й, 5-й, 10-й и 15-й дни после рождения изучалась электромио- 
грамма шейной мышцы при температуре 0—1° и 20—22° в течение 
30 мин. При таком тестировании оказалось, что при температуре 
0—1° никаких различий между опытной и контрольной группой 
свинок не обнаруживалось. При температуре ‘20—22 на 
5-й день наблюдались некоторые различия, которые увеличива- 
лись к 10-му дню и затем уменьшались, но не исчезали к 15-му 


дню. Таким образом, непродолжительное двухчасовое охлаждение 
оставляет след, выражающийся в изменении терморегуляционного 
тонуса. Важно отметить, 


Что этот увеличенный терморегуляцион- 
ный тонус является стойким. Э 


е кспозиция животных при темие- 
ратуре около 29° снижает тонус, но все же он оказывается повы- 
шенным по сравнению с таков 


вым у контрольных животных. 
По данным ряда исследователей (Втйск, У’иппепЪего, 1966, и др.), 


существует определенная зависимость между уровнем электриче- 
ской активности скелетных мышц 


; и теплообразованием в бурой 
жировой ткани. Особенно ярко эти 


взаимоотношения выражены 
У новорожденных морских свинок (рис. 19). 


В наших исследованиях было обращено м 
шение веса тела и веса можлопаточной бурой жировой ткани. явля. 
ющейся важным источником так называемого несократительного 
термогенеза. Кратковременная экспозиция к Холод Бы ь 
некоторое уменьшение общего веса тела на 5-й день с абы 
возрастанием веса бурой жировой ткани. Тканевое дыхание (по 
Варбургу) во внутренних органах и в самой бурой жировой ткани 
не изменяется. Таким образом, в ответ на холодовое Раздразнение 
стойко изменяется теплообразование как за счет сократительной 
части (в мускулатуре), так и за счет несократительной те 
жировой ткани). Более детальному исследованию этот 


Зопрос б 
ыл 
подвергнут в опытах на крысятах. Предварительно в <пециальноя 
78 
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серии опытов было установлено, что изменение веса тела и’ об- 
щего тазообмена болыше всего выражено, если кратковременное 
холодовое воздействие производится на 5—6-й день жизни. В этом 
случае следы предшествующего раздражения можно наблюдать 


еще на 30-й и даже 45-й день жизни при температурах среды 


5>_Т. Снижение веса тела сопровождается в этом случае неко- 
пжением температуры тела и относительно более высо- 
блением кислорода (на г/час). Такой результат заставил 


торым сн 
ким потре 
















20 25 30 


тческая активность мышц спины 
укратного охлаждения (по: Тух- 


9 10 15 


Рис. 19. Потребление кислорода и электри 


у новорожденных морских свинок после ДВ 
табаев, 1972). 


И — потребление кислорода. 
бецисс — возраст животных, дни; по оси ординат: на 
на П — потребление кислорода, мл/кг/мин. 


1 — подопытные живот 


1 — электрическая активность; 
ные; 2 — контрольные. По оси а 
электрическая активность, мкв/мин.; 


изменить постановку опытов. Во-первых, время холодовой эксио- 


ЗиЦии (импринтирование) было сокращено до 8—9 мин. при тем- 
пературе камеры 0—2°, а возраст был выбран 141 дней, когда 
появляется устойчивая терморегуляция и данные для крысят 
могут быть сопоставлены © данными для зрелорождающихся мор- 


ских свинок. 

Тестирование производилось на 46—417-й и 30—31-й дни 
жизни при температурах среды 0—22 и 30—34°. Оказалось, что 
потребление кислорода при —_ 29° мало отличалось, а при 30— 
31° было заметно выше у импринтированных животных, особенно 
на 16—47-й день. К 30—34-му ДНЮ эти различия сглаживались, 
и рассчитанная на 30—81-й день интенсивность химической 
терморегуляции (% изменения потребления кислорода на 
изменений температуры среды) уже не отличалась у опытных И 


контрольных животных. 
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Обращало на себя внимание увеличение с 
тела) межлопаточного бурого жира. Несмот 


ОДержания 


На 16а 


товерное Увеличен, 
й 


-минутное, 


(% К вв 
ных изменений веса тела не наблюдалось. 
31-й дни имело место статистически дос 
содержания бурого жира. 
Таким образом, даже очень короткое, 8—9 
ствие холода оставляет значительный следовой эффект на 
регуляционном аппарате, увеличивая общую теплопродук 


= ЦИЮ п 
по-видимому, долю несократительной ее части в последующий 
период развития (Швецова, 1971) 


ранение поступившей в центральную нервную систему спе. 
циальной информации — следов охлаждения, однако, имеет весь 
ограниченный срок. При условии, что само холодовое воздейст- 


вие не вызывает заметных сдвигов температуры тела и не ока- 
зывает последующего влияния на общее развитие организма (что 


наблюдалось у морских свинок сразу после рождения, а у крысят 
на 11-й день жизни), хранение следов такого раздражения не 
превышает 7 дней у крыс и 10—15 дней у морских свинок. Не- 
сколько дольше сохраняются морфологические компоненты таких 
следов в виде возрастания содержания бурого жира. 

Сейчас еще рано говорить о морфологических механизмах 
рассмотренных явлений. Однако само явление длительного фик- 
сирования организмом на ранних этапах онтогенеза одиночного 
холодового раздражителя представляется несомненным. Об этом 
свидетельствует и однонаправленность наблюдаемых изменений 
У морских свинок и крысят, если холодовое воздействие не нару- 
шает состояния гомойотермии. До настоящего времени неизвестны 
факты однократного кратковременного влияния гипоксии, высо- 
кой температуры и других экстремальных воздействий на орга- 
низм в чувствительный период в раннем постнатальном онтоге- 


незе. Однако этот путь исследования нам представляется весьма 
перспективным. 


ВОЗДей. 
Теру. 


ТЕОРИИ ИМПРИНТИНГА 


Теоретические представления об имп 
огромное количество зарубежных исследований в этой области, 
мало разработаны и противоречивы. Не вызывает никакого сом- 
нения положение о том, что импринтинг является своеобразной 
формой памяти — памяти долговременной, образной (Беритов. 
1969), возникающей после одноразового воздействия раздражи. 
теля и без какого-либо подкрепления. Последнее заставляет 
мать, что импринтинг возникает по типу ассоциации, и вп 
уместен вопрос, какие элементы Физиологического  состо 
(внутренней среды) и внешнего мира составляют эту ассоц 
ванную пару раздражителей, при одновременном сочетании которых 
образуется прочная временная связь. При этом следует Учесть, 
что возможности импринтирования ограничиваются, с одной сто” 
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оны, активностью (подвижностью) животного, а с другой — на- 
ступающей реакцией страха. Наблюдение, показывающее, что 
‘импринтинг наиболее эффективно возникает в то время, когда 
птица не проявляет реакций страха, позволило Мольтцу (Мо 
се, а|., 1959) высказать предположение, что процесс, лежащий 
в основе импринтинга, заключается в ассоциации привлекающего 
внимание объекта (движущегося раздражителя) с состоянием 
слабого беспокойства. Эта ассоциация осуществляется на основе 
принципов классических павловских условных рефлексов. Вно- 
следствии при возникновении беспокойства любая реакция со 
стороны птицы, приводящая ее в сферу воздействующего объекта 
или к контакту с ним, будет сопровождаться ослаблением беспо- 
койства, поскольку объект первоначально ассоциировался с со- 
стоянием слабого беспокойства. Таким образом, реакция следова- 
ния способствует уменьшению беспокойства. В двух опытах 
Мольтц и сотр. (Мо, ВозепЪ аш, 1958; Мо её а1., 1959) полу- 
чили данные, подтверждающие эту гипотезу: в опыте с пекинской 
уткой они обнаружили, что сила реакции следования прямо про- 
порциональна степени беспокойства, возбуждаемого обстановкой 
опыта (т. е. чем больше беспокойство, тем сильнее реакция сле- 
дования). 


Основная трудность позиции Мольтца заключается в том, что 
она не объясняет начальной реакции следования, впервые воз- 
никающей у птицы, когда беспокойства еще не существует. Для 
того, чтобы объяснить это, Мольтц (Мой, 1963) изменил свою 
позицию. Он показал, что его рано развившиеся птицы первона- 
чально следовали только за отступающим объектом, а не за при- 
ближающимся. Он утверждал, что существуют классы раздра- 
жителей, которые вызывают реакции приближения (так как они 
выключают парасимпатические автономные реакции) или избе- 
тания (вызванные стимуляцией симпатической нервной системы). 
Любой раздажитель, вызывающий парасимпатический ответ, уве- 
личивает тенденцию молодой птицы подойти к нему. 

Нам представляются эти предположения малоубедительными. 

ело в том, что реакция следования является безусловным реф- 
лексом и его проявление и сопровождается тем беспокойством, 
которое входит в ассоциацию. Если принять, что расстояние до 
«заметных» для животного предметов является фиксированным 
и обусловливает отсутствие беспокойства, то его изменение — дви- 
жение — вызывает врожденный ответ — движение следования. 
Таким образом, своеобразное возбуждение (беспокойство) как 
Физиологическое состояние имеет место в любом случае про- 
явления следования. Отсутствие следования делает ет 
не только проявление импринтинга, но и его формирование. Эти 
положения подкрепляются следующими фактами. 

Начало импринтированного поведения связано © быстрым раз- 
витием зрительного и слухового восприятия и локомоторной спо- 
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собности у рано развившихся птиц, 
является реакция птицы на окружаю 
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жение Бейтсона, однако, также нельзя принять без- 
оговорочно. Реакция страха, избегания, проявляется на определен- 
ном этапе постнатального онтогенеза у многих видов организмов, 
Так, например, 0. С. Розенталь (1930) в лаборатории И. П. Паз- 
лова описал эту реакцию, наступающую в возрасте 3 недель 
У щенков домашней собаки на звуковые раздражители. В нашей 
лаборатории сначала А. Г. Понугаевой и И. А. Якименко, а з2- 
тем И. 3. Плюсниной было показано, что вводимый в опыт диф- 
ференцировочный (незаимпринтированный) раздражитель увели- 
чивает время пребывания около импринт-объекта, т. е. усиливает 


импринтинг. Таким образом, конец критического периода связан 
не только с образованием п 


но и с новой фазой 


биологической осторож- 
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ающим как врожденные, 


так и облигатные для вида ые условнорефлекторные 
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ыраженной об. ронительной 
реакцией, при которой мальки заним 


али периферическую часть 
чашки. На 12-й день снова появлялась положительная реакция 
и мальки вновь устремлялись к центру. Эти факты показывают. 


что преобладание оборонительной реакции в определенный период 
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постнатального онтогенеза является врожденной запрограммиро- 
ванной реакциеи, раны огромное биологическое значение и 
ограждающей молодняк от случайных неблагоприятных воздейст- 
вий в период расселения (ехо4ез). Практически эта фаза развития 
п ограничивает критический период импринтирования, т. е. фор- 
мирования первичной памяти. 
Импринтинг может быть лишь с большим трудом и ограниче- 
ниями уложен в современной классификации явлений памяти. 
По существу запечатлевание — случай долговременной памяти, 
сохраняющейся иногда на протяжении всей жизни животного. 
Это особенно касается запечатлевания окружающей среды, «со- 
‹циального» запечатлевания особей своего или другого вида. 
По И. С. Беритову (1969), импринтинг является примером образ- 
ной памяти, возникающей после одноразового раздражения без 
пищевого или оборонительного подкрепления. Эта образная па- 
мять, возникающая как ассоциация, как бы замыкает цепь эмбрио- 
нального развития анализаторов животного и в какой-то мере при- 
ближается к явлениям натуральных условных рефлексов. Нет 
сомнения в том, что запечатлевание в процессе постэмбриональ- 
ного развития дополняется этими рефлексами, связанными © под- 
креплением. Есть предположение, что в процессе формирования 
импринтинга участвуют два различных механизма. Так, в опытах, 
проведенных венгерскими исследователями (Сзапу! её а1., 1973), 
некоторые цыплята при слабом световом раздражителе прибли- 
жались к источнику света после стимуляции в несколько минут, 
а другие после 30 мин. и более. В последнем случае авторы видят 
больше оснований для образования условного рефлекса. Имеются 
различия в формировании этих реакций у цыплят разных пород. 
Факт, что следование за движущимся предметом и импринтинг 
связаны с явлениями «беспокойства», заслуживает значительного 
внимания. С этой стороны становятся понятными данные Клоп- 
фера (К1ор{ег, 1968), показавитего, что у Утят следование за хо- 
Рошо импринтированным объектом не вызывает учащения пульса. 


Отсюда Клопфер сделал вывод, что частота пульса не может слу- 


Жить критерием для импринтинга. В последнее время в и 
1974; Арав, Плюснина, 1974; 


лаборатории (З1юоппи а. Р1упзшта, 
люснина, Слоним, 1973) было установлено, что в ответ на голос 
овцы-матери у ягненка уже на 7—14-й день, т. е. когда он уже 
Хоронто: оттизвот. ево ааить" от рУиовиУнаОлюДалос Е значи- 
тельное снижение частоты пульса (205.7 ударов в минуту). 
ледовательно, своеобразное успокоение сопровождает ноестий 
НУЮ или голосовую реакцию животного на объект лит жен = 
тсюда можно принять, что импринтинг является своео нее: 
натуральным условным рефлексом, где равдражителем являютс 
свойства импринтируемого объекта, а подкреплением состояния 
еспокойства — своеобразная аппетенция, свойственная организму 
на самых ранних этапах формирования индивидуальных элемен 
Тов поведения. 
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- цем, с одной стороны, и Мольтцем и Бейтсоно Тесс ь 
‚ позволяет нам поддержать ни одну из них. то друк, 
Американские психологи (Мо, 1963; ПепепЪего, 1968. 
зоп, 1969, и др.) практически отрицают не только стадию а 
безусловнорефлекторной деятельности (врожденного полеты 
но и — как основание для развития всякого поведения — 


Врожден. 
ную безусловнорефлекторную его основу. Стоя на позициях п 


ЯХ Посл. 
довательного детерминизма, они готовы все явления объяснить 
обучением и влиянием среды. Эта эпигенетическая точка Зрения 


не может быть нами поддержана (см. гл. 11). 

Этологи (Тогепя, 1937; Е -ЕезЁе] 4%, 1958; Незз, 1959, и др.) 
наоборот, склонны все явления импринтинга приписать врож- 
денным эндотенным свойствам развивающегося организма, тен. 
тически предопределенным. Это такая же крайняя и неприемле- 
мая позиция, как и позиция американских психологов. Поэтому 
нам представляется павловская точка зрения на поведение как 
на сочетание врожденных и приобретенных качественно и коли- 
чественно различных элементов применимой не только к анализу 
поведения взрослого организма, но и к явлениям импринтинг“. 


РАННИЙ ОПЫТ И ЕГО ЗНАЧЕНИЕ ДЛЯ ФОРМИРОВАНИЯ „ 
ПОВЕДЕНИЯ И РЕГУЛЯЦИИ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ ФУНКЦИЙ 


В настоящее время в 


литературе приводится ряд попыток 60- 
здания схем перио 


т дизации процессов развития в онтогенезе. 
Подробное их рассмотрение выходит за пределы задач настоящей 
раооты, однако такое схематическое подразделение отдельных 
этапов онтогенеза совершенно необходимо для понимания влия- 


ния факторов внепгтней среды на формирование сложных форм по- 
ведения. Основная задача такой пе 


риодизации заключается в уста- 
новлении возраста, в котором воздействие (раздражение) может 
оказать влияние на последующее Формирование физиологических 
функций организма. 

Виораыа Е а вопроса в иностранной 
литературе сделано Скоттом и Мерстоном (Зсой, Матзюп, 1950). 
В отечественной литературе эти вопросы рассматривались в связи 
с так называемым «холодным» выращиванием молодняка круп- 
ного рогатого скота (Пшеничный, 1955; Рогаль, 1955). и эколого- 
физиологическими проблемами (Слоним, 1961). Многочисленные 
факты позволяют сделать общий вывод о том, что воздействие. 
в определенные ранние периоды развития имеет значительно 
более заметный и длительный эффект, чем то же воздействие 
в более позднее время. Наблюдения за развитием собаки (Зсой 
Магзоп, 1950; Бсоф, 1958) и мыши (У\/’ИНатз, бесов, 1953) т 
зволили выделить четыре основных периода разви 


о тия: 1) неона- 
тальный, характеризуемый в основном ростом и Развитием 
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то для поддержания у них длительного беспокойства от 
во время беременности применять только звук Зуммера. ыы 
ство этих крыс было испытано на «эмоциональность 

в возрасте между 30 и 40 днями и затем вновь 
140 днями. Оказалось, что и в том и в другом воз 
от матерей, у которых во время беременности выз 
койство, были значительно более эмоциональны 


Чо 


и «робость, 
между 13) 


у 
расте Крысята 
Ывалось бес. 


( ми и робкимт, 
чем от контрольных матерей. 


Повторение данных Томпсона получили другие иссле 
(Роуе, Уше, 1959; Адег, ВеШег, 1962; Могга, 1965) 


Значительным шагом вперед является анализ пренатальных 
эффектов, проведенный Иоффе (ТоМе, 1965), который смог отде- 
лить влияние условнорефлекторного стресса перед спариванием 
от стресса, вызванного во время беременности. Результаты ис- 
следований Иоффе показывают, что изменения поведения в опыте 
«открытого поля» (ореп Не!4 1езё) у потомства являются след- 
ствием стресса самки, вызванного до спаривания. Иоффе также 
установил, что при этом генотип животного взаимодействует 
с экспериментальными воздействиями. Много ранее Зонтаг ($01- 
(ас, 1941) на основе клинических наблюдений установил, что эмо- 
циональная жизнь женщины во время беременности может ока- 
зать влияние на плод. 

Следовательно, стресс, вызванный У самки непосредственно 
перед беременностью, влияет на последующее поведение потом- 
ства. Некоторые другие эксперименты показали также, что влия- 
ния на самок до беременности мог 


даже на следующем поколении. 
УпиЪеу, 1963) 


Дователи 


ученного в ранний период жизни 
самками крыс. Гинзбург и Ховда (СтазЪиго, Ноу4а, 1947) 
трансплантировали оплодотворенные яйца от одной линии мышей 
в другую и изучали аудиогенные припадки потомства. Хотя про- 
цент припадков у животных не изменился, 


ы количество смертей 
через несколько поколений уменьшилось. 

„Левин (ТГеуше, 1967) также показал, что на адренокортикаль- 
ныи ответ крыс-отъемышей оказывает влияние опыт хендлинга, 
имевший место в детстве матерей. 

В. В. Хаскин (1963) подвергал пе 
инкубируемые куриные эмбрионы и 
в постэмбриональном периоде более б; 
термии и более быстрый рост. 


риодическому охлаждению 
установил у таких цыплят 
ыстрое становление гомойо- 
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ПРОЦЕДУРА «ХЕНДЛИНГ» (НАМОНМС) 


Этот прием исследования состоит в том, что детенышей 
(обычно мышей или крыс) убирают поодиночке из клетки от ма- 
тери на 3 мин. после чего возвращают назад матери, которая 
остается в жилой клетке. Эту процедуру повторяют ежедневно, 
в разные периоды развития животного (Геуше, 1956). Затем жи- 
вотных в зрелом состоянии исследуют, применяя ряд психоло- 
тических и физиологических приемов. Таким образом устанавли- 
зается определенный критический период, т. е. тот оптимальный 
временной диапазон в постнатальном онтогенезе, когда описан- 
ные выше воздействия оказывают наибольшее влияние на взрос- 
лый организм. 

Как показывают многочисленные исследования, процедура 
хендлинг оказывает значительное влияние на обучение во взрос- 
лом состоянии. Так, обучение избеганию лучше удается у крыс, 
подвергшихся хендлингу (Геуше её а[., 1956). Этот эффект можно 
было наблюдать у крыс, подвергшихся хендлингу в течение пер- 
вых трех недель жизни, но он отсутствовал у животных после 
воздействия в возрасте 50—70 дней. 

Дененберг и Карас (ПепепЪеге, Кагаз, 1960) изучили зави- 
симость между количеством дней стимуляции в детстве и обуче- 
нием избеганию во взрослом состоянии. Три группы крысят под- 
вергались хендлингу: в течение первых 10 дней жизни, в течение 
вторых 10 дней и первых 20 дней; четвертая группа оставалась 
интактной (контрольной). Группы после хендлинга в первые 
10 дней жизни лучше обучались, чем подвергнутые ему же во 
вторые 10 дней или контрольные (рис. 20). Однако эффект воз- 
действия в первые 20 дней жизни, наблюдавшийся в работе Ле- 
вина, отсутствовал. Дененберг и Карас предложили гипотезу 
0 том, что расхождение между этими данными может быть свя- 
зано с различиями линий. Эта гипотеза утверждает наличие зна- 
чительного взаимодействия между стимуляцией в детском воз- 
расте и генотипом. О таком взаимодействии сообщают также 
Кинг и Элефтерью (Ко, ЕеВегюоч, 1959) для оленьей мыши 
(Реготузсиз татсшайаз). Примеры взаимодействия между сти- 
муляцией в детском возрасте и тенотипом были А | 
в других работах (Геуте, Втоа@Ъитзь, 1963; Геуте, У/ешет, ; 
1п42еу её а1., 1963). Процедура хендлинга оказывает значитель- 
ное влияние на сложную форму поведения, которую психологи 
часто характеризуют как эмоциональность. Такие ыы рем 
ления поведения, как замирание, дефекация, ен ты 
на раздражение животных (мышей и крыс) электрическим ком. 

после тз широко применяемых методов иссле 

днее время одним и о 
дования этой эмоциональности является метод «откры м 
(ореп Не] (е34): животное помещают в ярко освещенное замкну- 
тое пространство ры. разделенное на меньшие квадраты. 

а животным ведется непрерывное наблюдение: регистрируется 
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время, необходимое ему для того, чтобы сдвинуться с 


> > пе 
вадрата, общее количество пройденных квадратов, очен 
В. 





ние, дефекация. «Неэмоциональным» считается такое ЖИВотН 

у которого латентный период перед сходом с первого Квадрат, 

невелик, которое пересекает ряд квадратов, не мочится и не Имеет 

дефекации. 

Крысы, подвергнутые хендлингу в течение первых 20 дней 

жизни, оказывались менее эмоциональными при отнятии от ма. 

Я тери и во взрослом состоянии, 

С ОН” ак . 

6 9) о паки ово 

‚ал » хендлинга 

в детстве были менее робкими, 

чем контрольные, не подвергав- 
птиеся хендлингу. 

Тот факт, что умеренная 

















стимуляция в детстве приводит тет а 
к лучшему обучению во взрос- римейер (1% 
лом состоянии, дал основания ухтя между } 





Дененбергу (ПепепЪего, 1959; 
РепепЬего, Кагаз, 1960) пред- В ТОВДЛИНГОМ 
положить, что эмоциональность о ы 
уменьшается по мере возраста- сое зави. 
ния интенсивности стимуляции УИ Количество 
и что существует некоторая ве- “И еньшее, 
личина «эмоциональности», ко- зн м оказывает 


в т брали ин 





т 











Рис. 20. Влияние числа дней «хенд- 

линга» на: вес тела, на обучение избе- 

тания и на время выживания 
(по: ОепепЪеге, 1962). 


По оси абсцисс — число дней хендлинга; 
по оси ординат: на 1 — вес тела на 21-Й 
день жизни, г; на 3 — то же на 69-й день 
жизни, г; на 2 — количество ответов; 
на 4 — длительность выживания, часы. 
Цифры в скобхах — число экивотных. 





торая является оптимальной для обучения. Крысы, как подвергну- 
тые в детстве хендлинту, так и интактные, контрольные, в одина- 
ковой степени давали плохие результаты при обучении избоганию 
под действием электрического тока. Но наблюдения за поведением 
этих животных во время опытов по обучению показали, что обе 
эти группы давали плохие результаты по совершенно раз- 
ным причинам. Контрольные животные, получив шок, р 
шли в сильное возбуждение и начали диким образом носиться по 
прибору. С другой стороны, крысы, подвергавшиеся хендлингу 
в течение 20 дней, реагировали на удар более «небрежно», и не- 
которые даже оставались сидеть на решетке с током несколько 
секунд, прежде чем не спеша отправиться в «спасательный» ящик. 
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аким образом, оказалось, что одна группа была слишком испу- 
тана ударом, чтобы эффективно овладеть нужным н и. 
другой удар был недостаточно сильным стимулом 

ее 


обучиться. 


авыком, а для 
чтобы чему-то 





бу с эк , : 

м В некоторых экспериментах проверялась гипотеза о том, что 
> эмоциональность возрастает с увеличением интенсивности’ сти- 
№ муляции в детском возрасте. Дененберг и сотр. (Пепепрего её а] 

“7 
ыы 1962а, 19625) установили, что у крыс после 20-дневнего хенд. 


линга в детстве дефекация была наименьшей, за ними шли жи- 
вотные с 10-дневным хендлингом, а у крыс, не подвергавитихся 
хендлингу вообще, дефекация была наибольшей. Дененберг и 
Смит (Репепфега, Эш, 1963) сообщают, что у подвергнутых 
в детстве электрошоку крыс был наименьший процент дефекации, 
затем шли крысы, испытавитие в детстве хендлинг, и наибольший 
процент дефекации имели интактные контрольные животные. Ис- 
пользуя величину адренокортикостерона в крови как физиологи- 
ческий показатель степени эмоционального расстройства, Денен- 
берг и Хальтмейер (РепепЪего, На№теуег, 1967) показали нали- 
чие зависимости между длительностью хендлинга и уровнем этого 
стероида. Они брали интактные группы и группы с 5-, 10- или 
20-дневным хендлингом в детском возрасте. Была установлена 
обратная линейная зависимость: в интактной группе наблюдалось 
наибольшее количество стероида, а в группе с 20-дневным хенд- 
лингом — наименьшее. 

Хендлинг оказывает также заметное влияние на иссле 
тельское поведение организма. Крысы после хендлинга в детском 
возрасте во взрослом состоянии обнаруживали более длительную 
ориентировочную реакцию, чем контрольные (ПепепЪего, Сго!а, 
1964). У них также усиливается поведение поиска стимула в от- 
вет на усложнение окружающей среды, между тем У сы сое 
Животных в этом случае поиск ослабевал (Ге № Ку, Репепьетз, 


1967а, 1967Ь) 
т : х эт т 
шей изучалось 
= ивное поведение мыт } ю 
ияние хендлинга на агресс ен 


Тевиным (Геуше, 1959). Подвергавшиеся ОНИ 
“трее вступали в борьбу, чем контрольные. Ре мА 

роцедура хендлинга оказывает значительное ‚лещ евр 
некоторые физиологические функции, что, однако, 9 ком возрасте 
Слабо. Так, крысы, подвергавшиеся кедр 1 Сеееий больше, 
при отнятии от матери ив 70-дневном возрасте не. и лише- 
Чем контрольные. Кроме того, после вливания ыы ин а, 
НИЯ пищи и питья надпочечники У них быпи м еее 
1957). Детеныши крыс ежедневно п умерщвляли и 
-, 12- или 14-дневного возраста, после ых. 


Теуште, А1- 
А холестерина ( , 
Чализировали их мозг на содержание больше холестерина, 


о 1959). У этих животных в мозгу к крыс до 12, 14 или 
16" У контрольных в 42-дневном воре “а было обнаружено 


инг 
а о ЗО оЖеДНеВНОГО И плоты в надпочечни- 
ительное уменьшение аскорбин а 


дова- 










































































ках, в то время как у контрольных этого 








не наблюда В д. 
- ло Л 
дневного возраста (Теуше её а|., 1958). Уровень итЩено и] ‘дом Я 
биновой кислоты у подопытных животных примерно и аекор- и де о 
таковому у взрослых. Равняде и. ы ок. 
Возможный механизм влияний стимуляции в детском ы ито 
асте на последующее поведение и физиологию был в ей 
ЫЯВЛеН вис. } рид ко 
следованиях влияния половых гормонов на формирование фик ле ^, 
ций мозга (Геуше, Ми лз, 1966). Введение мужского половою |“ както" 
гормона, андрогена, в женский организм в соответствующий ще | 
риод в раннем возрасте приводит к тому, что во взрослом состоя. 3 
30 
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Рис. 24. Концентрация кортикостероидов в плазме (Г) и надпочечниках (11) 0 
У крысы (возраст 


14—24 день) после воздействия тепла или электрошока 
(по: Наипеуег её а1., 1966). 


1 — электрораздражение, 2 — тепло, 3 — контроль. По оси абсцисс — возраст, дни; 
по оси ординат: на Т — в плазме, мг%; на 11 — в надпочечниках, мг/100 мг ткани. 


нии самка будет иметь мужские поведенческие и физиологические 
характеристики, а не женские. Для этого воздействия существует 
критический период. У крысы этим критическим периодом явля- 














ются примерно первые пять дней после рождения. У морской т о; На 
свинки и обезьяны, являющихся зрелорожд\ющимися, этот пе- щ 966. т, 
риод имеет место до рождения. Таким образом, функцией поло- а Вясд ‚@ 
вых стероидов в раннем возрасте является организация поведения и Зы ЗН 
в связи с мужским или женским полом, а во взрослом состоя- о Зет 
нии стероиды играют роль активаторов. я о Уно 
Благодаря наличию данных о том, что половые стероиды дей- е 6 
ствительно оказывают решающее влияние на организацию мозга \ 7.0 , 
нние периоды жизни, некоторые исследователи \ и 1 
в самые ра угие стероиды, могущие иметь аналогичные ф о, № 6 
а р воздействий. Наиболее интенсивно исследо- Ц у х 
поди. : з надпочечниковой железы. У крыс, под- 6 бе р 
вался кортикостерон и етстве, через 45 сек. после электро- | фу Че 
воргавшихся хендлингу в Л кортикостерона, а у контрольных АХ чье 
шока наблюдалось Учи только 5 мин. спустя. ре 
животных такое увеличение им ке 
А) С 
90 а Ода 
Г] о } 
































это было подтверждено Хальтмейером и сотр. ( 
4967) (рис. 24). Однако когда подвергавшиеся хендлингу крысы 
во взрослом состоянии испытывались в новой для них окружаю- 
щей среде (в противоположность неблагоприятному воздействию 
олектрошока), их стероидная реакция была значительно слабее 
чем у контрольных (Геуте её а|., 1967) (рис. 22). абее, 

В ряде исследований было установлено, что у новорожденных 
выделение кортикостерона может вызываться многими стрессо- 
рами, как-то: электропоком, теплом, гистамином и эфиром (Те- 


Навпеуег её а1., 








9 6 9 Е Чья! 


Рис. 22. Изменение концентрации кортикостероидов в плазме крыс разного 
возраста после введения АКТГ (10 миллиединиц на 100 г), ранее подвергну- 
тых хендлингу, и контрольных (по: Геуше, 1967). 


Велые столбики — подопытные животные; заитрихованные — контрольные. Цифры под 
толбиками — возраст животных, дни; по оси ординат — изменения кортикостероидов, 
мг/100 мл. 


Уше, 1965; На№шеуег её а1., 1966; Геуше, МшШпз, 1966; Хагго\ 
9. а]., 1966; Геуше её а1., 1967). Сама же процедура хендлинта, 
ЯВляющаяся значительно менее стрессорной формой раздраже- 
ния, вызывает выделение значительного количества кортикосте- 
рона у двухдневной крысы (Пепепфеге её а1., 1967). Поскольку 
Кортикостерон уже находится в токе крови, часть его локали- 
ма мозгу и, по всей вероятности, в гипоталамусе. Царроу и 
отр. (Гатгом еф а1., 1968) ввели радиоактивный кортикостерон 
ДвуУхдневным крысам и через разные промежутки времени И 
инъекции обследовали гипоталамус и остальной мозг. В мозгу 
ыло обнаружено значительное количество кортикостерона, а че- 
2ез 40 и через 30 мин. после инъекции в гипоталамусе было 
больше кортикостерона, чем в остальном мозгу (рис. с ет 
отн рысы, подвергавшиеся хендлингу © момента р Код 
В Ятия их от матери (21 день), после лишения пищ Е 
течение 120 час. умирали в меньшем количестве, чем инт 
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ные контрольные (Геуше, Ойз, 1958). Дененберг я 
пепфего, Кагаз, 1959) обнаружили, что такие крысы т (ь 
лишении пищи и воды жили дольше, чем контрольные. | то 
установили, что хендлинг в течение первых или Вторых 10 ча, 
жизни обусловил еще более длительное выживание. Такие ж ДН 
перименты с мышами показали, что 20 дней хендлинга ты 
к более быстрой смертности, чем у контрольных, а 10-дноз в 
хендлинг оказал очень незначительный эффект. Данные о мых 
были подтверждены Левиным и Котен (Геуше, Сове 


п, 1959) 
подвергавшими хендлингу мышей в течение первых 24 ней 


#0 


30 Ри. 29, Радиоактивность гипотада- 
муса (7) и мозга без гипоталамуса (2) 
2 в зависимости от времени, прошед- 

20 


шего{ после внутрибрюшинного вве- 

дения 0.414 С-4 кортикостерона двух- 

И дневной крысе (по Фагго\у её а|., 
ть 68). 


По оси абсцисс — время, мин.; по`ои 
0 30 60 720 _ ординат — цикл/мин./мг ткани. 


жизни, а затем впрыснувшими вирус лейкемии им и контрольным 
животным в возрасте около 50 дней. Подопытные животные по- 
гибли раньше, чем контрольные. о 

Одно и то же физическое раздражение оказывает на мышей 
более сильное действие, чем на крыс, так как мыши после хенд- 
пинга в течение 20 или более дней погибали быстрее, чем контроль 
ные, между тем как у крыс все было наоборот. Одно из основных 
различий между этими двумя видами заключается в том, что орга- 


низм мыши развивается быстрее; это позволяет предположить, 
что чем быстрее происходит разв 

влияние раннего опыта (Пепепъег 
своему воздействию на о 


о вывод, что отде- 
ление некоторых коз от детенышей повлияло на общественную 
структуру отары в целом. Мур (Мооге, 1968) при 


водит краткий 
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) * : 
ль 10 к задержке развития животных. Условные рефлексы у них как 
пе са ду нормальных животных. 

т Исследования на овцах и козах позволили установить, что 





этих животных может быть вызван экспериментальный невроз 
при сочетании электрического раздражения с сигнальным воздей- 
ствием звука или света (10-минутный условный раздражитель — 
обычно свет или метроном, — вслед за которым наступает элект- 











АКТИВНО рический удар по одной ноте, — Гла4ей, 1954). Характерная нев- 
". ке. ротическая реакция включала резкое двигательное возбуждение 
три > при сигнале и ударе, резкие толчки ногой, получившей удар, моче- 
Кортико испускание, дефекацию, крики, усиленное дыхание и многократ- 
(по А ные движения головой и ушами. Это наблюдалось у трехнедель- 
1968). ных детенышеи при испытании в изоляции, Однако при испыта- 






ниях в присутствии матери невротической реакции не возникало. 
Такой опыт оказывал и длительное воздействие на животных. 
Так, 8 коз, подвергнутых невротизации в детстве, были вновь 
испытаны в двухлетнем возрасте. Четыре из них были защищены 
присутствием матери в детстве, остальные четыре — не были. Пер- 
вые не проявили никаких признаков невроза в двухлетнем воз- 
расте, тогда как у вторых возникли все обычные для него при- 


— время, мин: к 
икл/мин./мг та 



























аЗыва0т № знаки (Тл@деП, 1954). 
мыши 1 
„трее, че ОПЫТ ВЫРАЩИВАНИЯ МОЛОДНЯКА 
Одно и САМКОЙ ДРУГОГО ВИДА 
тя в 10% и Этот методический прием весьма важен тем, что он позволяет 
ет пре 0 отделить врожденные генетические и пренатальные влияния от 
:: 16” явлений подражания и других постнатальных влияний. В серии 
ма, ий р - 
из 9) (ло исследований новорожденные мыши выращивались ме 
1953). и" щей крысой (Репепрего её а1., 1964, 1966; Ниазетз её а! 5 
т . ы Й ессив- 
ося ры 968). Подвергнутая испытанию линия мышей известна чета 
элем? 910" ным поведением, однако в результате м ирррио = 
самки. ак лен поразительный факт: агрессия может быть ум 
яние Ро ликвидирована, если мыши выращиваются крысой. ть 
И. ваиях 08 Саутвик (Зо мк, 1968) показал, а ыы == 
до х И влияет также внутривидовое выращивание. ‹ тр де- 
ры рой ние самцов мышей пассивной линии А/Т было усилено ыы 
688, 309 о ИХ сраз С ния самкам агрессивной линии ( . 
разу после рожде : 
я ь У меньптилась в ре 
ля >”. # ща агрессивность мышат линий тт. уз 
98" р льтате выращивания их самкой линии //*. . 

: ами в дет- 
ай у р сте цАальные взаимодействия между копткой и ОЯТ ы р ыы 
; мат ТВе изучались Розенблатом и сотр. (Возеп1а й ; = 
= вр эмращивали подопытных животных В изоляции — В ые ет 

‚аа: с прикрепленными - 
Кот ай рых находились кормушки 
т 
0 















сками. Все группы выращивались в инкубаторах в 
личного времени и в разные возрасты до отнятия от 
когда котята были возвращены матерям, авторы наб 
общественно-йищевым поведением. Сосание после воЗв 
к матери было редким или вовсе отсутствовало, аб 
признаки расстройства взаимоотношений с матерью и ара 


ориентации в клетке, где Жи. 
вотные родились и кори. 
лись у матерей до опыта, 
Исследования Щегловой 
(1959, 1960) имели целью 
установить роль факторов 
среды, в том числе и реак- 
ций подражания, на форми- 
рование деятельности грызе- 
НЙ 97 в ния и рытья у некоторых 
видов грызунов. Молодые 
животные сразу после рож- 


Течение 
Труди. За 
лЮдали 3 


раз- 
Тем, 
а ИХ 
ния 
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300 Рис. 24. Развитие роющей и гры- 


зущей деятельности у молодняка 

большой песчанки, выращенной 

в разных условиях (по: Щеглова, 
1958). 


А — роющая деятельность; Б — гРЫ- 

зущая. а — песчанка, выращенная пес- 

чанкой-матерью; б — песчанка, вЫ“ 
ращенная белой крысой. 

По оси абецисе — возраст животных» 

17 27 37 р, 57 77 дни; 10 оси ординат — время, сек. 


800 


100 





дения выкармливались своими матерями или подкладывались под 
кормящих самок другого вида. Таким образом, белая крыса выра“ 
щивала большую песчанку (Вйотфопиз ортиз) или, наоборот, 
большая песчанка — белую крысу, серая крыса — песчанку, и 
т. д. Специальную серию опытов составило искусственное выра- 
щивание песчанок и крыс в теплом мешочке при кормлении их 
молоком с ватки и пипетки. Начиная со второго дня жизни все 
животные помещались на 10 мин. в специальную камеру, где 
имелся объект рытья — сухой прокаленый песок и объекты 'тры- 
зения — деревянные палки. Кроме того, посредине камеры име- 
лась трубка — затемненная нора. В клетках, где постояннно на- 
ходился молодняк вместе с кормящими их самками, никаких объ- 
ектов рытья и грызения не было. Подражательная реакция ис- 
ключалась выращиванием самками другого вида или полной изо- 
ляцией от самки. 

Наибольший интерес в этих опытах представлял молодняк 
большой песчанки, выращиваемый искусственно или белой кры- 
сой, так как последняя никакой роющей и грызущей деятельности 
в условиях обычного клеточного содержания не проявляет. На 
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ости У мое 
ки, ВырЩе 
лях (по: Щи 
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с. приведены некоторые данные из этой рабо 
1950 1960, 1968). Возникновение и развитие м (Щеглова, 
Е рытья проявляется У всех песчанок в одни и те В о 
авиСИМО от того, выращены они песчанкой, белой и ее 
при искусственном вскармливании. Из рисунка видно, что - 
ая деятельность появляется у песчанок очень рано (на 16 
17-й день), грызение несколько позже (на 20-й день), а ох 
в нору появляется на 15-й день, что совпадает с днем аи 
тлаз. Таким ооразем, формирование основных поведенческих 
актов В позднии постнатальный период происходит независимо 
от условий выращивания и не связано с подражанием. 

У серой крысы роющая деятельность выражена значительно 
слабее, чем У большой песчанки; появляется она в онтогенезе на 
183—19-й день. Грызение появляется у нее на 22-й день, а уход 
в нору на 14-й день. Все реакции развиваются в определенные 
сроки, независимо от условий выращивания. Таким образом, фор- 
мирование этих реакции явно не связано © образованием каких- 
либо условных рефлексов и представляет типичную формирую- 
щуюся в процессе онтогенеза цепь сложных безусловных реф- 


лексов. 


ВЛИЯНИЕ МАТЕРИНСКОГО КОРМЛЕНИЯ 
И МАТЕРИНСКО-ДЕТСКИХ ОТНОШЕНИЙ 
НА РАЗВИТИЕ МОЛОДНЯКА 


Влияние возраста, в котором котята отделены от матери, на по- 
ведение взрослой кошки описано Зейцем (Зе, 1959). Одна 
труппа котят была отделена в двухнедельном возрасте; другая — 
когда котята начали самостоятельно лакать молоко из блюдца 
(примерно в возрасте 6 недель), а третья группа была вынуж- 
дена до 12-недельного возраста довольствоваться только материн- 
ским молоком за отсутствием другой пищи. Изучение их поведения 
во взрослом состоянии показало, что группа котят, отнятая от 
матери в двухнедельном возрасте, оказалась менее развитой и 
менее приспособленной. 

Скотт и др. (360 © а1., 1959) отнимали от матери щенков 
в возрасте от 10 до 36 дней и ежедневно наблюдали за количе- 
ством сосаний лапы. Щенки, отнятые до 10-го дня жизни, с0- 
сали больше, чем контрольные. 19-дневном возрасте и позднее 


разницы “ контрольными щенками не на- 
м ными и К р 
рН 19-го дня жизни, от- 


блюдалось. У щенков, отнятых 07. У Роредним при- 
т нам ы р г том, что живот- 
бавлениом воса После Отит, Е частью заняты 
ные е, боль 

у р прибавляют медленно - нятие от матери 


ос внезапное от 
ии ин сосания У щенков моложе 


Е «ношитевоть имел обратную зависи- 

„_ дневного возраста и что отот эффект и 

ость от прежнего состояния питания. ы 
о 











Влияние вынужденной задержки отн 
Левиным (Геуше, 1958). Крысята 
грудь до 35-дневного возрас 


их гнездо, пища не подавалась. Мать кормили 
в другой клетке. Поскольку поздно отнятые от матери к 
получали неадекватный рацион, для определения ЛИН 
дого из этих факторов в отдельности было использовано 
контрольных групи. Для обучения реакции избегания во В 
лом состоянии крысятам, поздно отнятым от матери, потреб 
лось больше сочетаний, чем обычно отнятым. Сравнение с Кры. 
сятами из контрольных групп позволило сделать ВЫВОД, ЧТО основ. 
нои причиной здесь явился ненормально длительный контакт 
с матерью, а не неадекватный рацион. 


Описанные выше исследования рассматривали влияния ма- 
тери и помета в раннем постнатальном периоде. Вольф (Мой, 
1943) изучил влияние временного выключения сенсорных систеи 
на последующее поведение у крыс. Одна группа крыс была 
лишена возможности слышать на период от 40-го до 25-го Дня 
жизни (отнятия от матери); вторая группа была лишена воз- 
можности видеть с 12-го до 25-го дня жизни; имелась контрольная 
группа. Во взрослом состоянии животные индивидуально обуча- 
лись, а затем были помещены вместе. При получении пищи в 01- 
вет на зрительный и звуковой сигналы те крысы, что в детстве 
были лишены возможности слышать, чаще выигрывали при зри- 
тельном сигнале; лишенные в детстве возможности видеть — при 
звуковом. Следовательно, животные, временно лишенные возмож- 
ности пользоваться одним из органов чувств в детстве, во взрос- 
лом состоянии проигрывали там, где требовалось именно это чув- 
ство. Эти данные были подтверждены (Саигоп, Вескег, 1959). 
Раннее прекращение материнского грудного кормления вызывает 
У крыс необратимые изменения функции почек (Ктесек, 1970). 
Большое влияние на скорость развития оказывает материн- 
ское кормление, особенно в ранний период после рождения. 


В исследовании Зейца (Зе, 1954) изучено влияние количества 
крысят в помете (от 6 до 12) н 


ЯТИЯ отм ате 
вынуждены 


та, так как в клетку, где нах 


Дважды В 


Ж- 
ЧесКольк, 


› что крыса имеет 12 сосков, из 
руют, что создает расстройство 
‚ри помете в 6 крысят мате- 
ринское поведение со стороны самки было выражено резче, чем 
при 12. Крысы из больших пометов запасали больше пищевых 
шариков и были более эмоциональны при испытании по методу 
«открытого поля». Самцы из больших пометов весили меньше и 
проявляли значительно больше активности при спаривании, чем 
выросшие среди малого помета. Во втором исследовании Зейц 
(Зеш, 1958) брал пометы в 3, 6, 9 и 12 крысят и подтвердил ра- 
нее полученные данные о том, что материнское поведение самки 
ослабевает с увеличением количества крысят в помете. 
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ро Зейца позво: 
лм в Исследования ейца позволяют предположить, что, по-види- 
Мат ды ому, ВОЗМОЖНО ВЛИЯТЬ на поведение потомства через экспери- 
ри В чентальное воздействие на мать. Дененберг и сотр. (Оепепег 
Влия ы ва, 1962а, 19625) проверили эти положения, Некоторые из ке 
0 ано п терей-крыс подвергались ежедневно электрораздражению с мо- 
га к. м мента рождения помета до отнятия от груди. Другие интактные 
гери, ж. №1 самки подбирались к ним под пару на том основании, что кры- 
авненыь сята у них родились в один Щи Каждые 24 часа эти матери ме- 
ЫвВо бы пялись местами и таким образом сутки проводили со своими кры- 





сятами, сутки — с чужими. Электрораздражение применялось как 
способ создания «беспокойства», а целью чередования матерей 
являлось желание подвергнуть молодняк более широкому диа- 








м рлиява пазону воздействий, чем могло иметь место у одной матери. Не- 

ольф которые пометы получали либо оба, либо ни одного раздражения 
Нсорных (контрольные). Электрораздражение, применяемое к самке, при- 
па крые водило к тому, что во взрослом состоянии ее крысята были более 
о до 255 эмоциональными и весили меньше, чем выращенные самкой, не 





подвергавшейся воздействию шока. Чередование самок вызывало 
значительную смертность среди крысят, уменьшенный вес их при 
отнятии от груди и повышенную эмоциональность во взрослом 
состоянии. Оттингер и сотр. (О тоег её а|., 1963) подтвердили, 
что чередование самок повышало эмоциональность и, что на эмо- 
циональность потомства оказывали влияние как пренатальные 
(и, по-видимому, генетические) характеристики матери, так и ее 
постнатальное поведение в отношении молодняка. 
Использование электрошока как метода выключения кратко- 
временной памяти наряду с применением гипотермии и некото- 
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енные воз" 
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менно это рыми фармакологическими воздействиями получило широкое 
ВескКег, 19 распространение при изучении (выделении) реакций стат 
ения ВЫЗЫЙ" ев памяти (Рапизка, Роро\е, 1965; М1запи её а1., ; 
`КгесеК, 1 Ильюченок, 1972). 

атерй олученные при этом факты свидетельствуют о том, что при- 
твает М менение этих воздействий на организм блокирует кратковремен- 





НУю память в период до ее консолидации. Однако такие сильные 
Зоздействия на организм оказывают значительное влияние и в оп- 














а р. тоделенные периоды развития, создавая ее т о 
‘оличеб в я ре стимуляции. Так, например, Дененберг и Белл (1 — 
42 Соб ри р 1960) стимулировали инбредные ть трем" 

асс ‘5х мышей в возрасте 2— 3-го, 8—9-го, 19—07то д й 
тр ысят и подвергая их воздействию электрошока в 0.1, 0.3 х к“ мис 
= резче ты труппу животных помещали на решетку, но а конт- 
д п о» ТРораздражению, а третью группу и еыи- получившие 
р по МИ де ой ДО отнятия их от груди матери. я слом состоянии 
или ав" воз УЖИЛИ наилучшие показатели при м оке е, явился ре- 
арий дя р ты в котором мыши стимулировалясь в м эта. работа 
‚дова ри явили Фактором обучения во ВЗРОСЛОМ бя работы Денен- 
: от и 62 ась расширенным продолжением предыду ы4 
вед р 7 АД. слоним 















берга (Пепепреге, 1959), где мыши, получившие а 
олектрошоком (0.3 ма) в 25-дневном возрасте, имели пой 
показатели при образовании классических 
в возрасте 50 дней. 

Рассмотрение приведенных выше исследований по 
что животные, получившие стимуляцию в детстве ( 
либо по интенсивности, либо по количеству дней стимуляции 
имели затем наилучшие показатели обучения. Карас п те 
берг (Кагаз, ОепепЪего, 1964) установили линейную зависи 


2 мость 
между стимуляциеи в детском возрасте живот 


ных и их обучением, 
Общий вывод из этих исследований заключается в том, что для 
последующего обучения оптимально благоприятным является о. 


ределенная степень внешней стимуляции в определенном периоде 
постнатального развития. 


Уох рефлоко 


Казываь 
определяемую 


ПРОЦЕДУРА «ДЖЕНТЛИНГ» (СЕМТЫМС) 


Основным методом кратковременного воздействия на крыс 
после отнятия их от матери является процедура «джентлинг», 
впервые предложенная Бернштейном (Вегпзеш, 1952). Джен- 
линг заключается в том, что экспериментатор держит животное 
в левой руке против своей груди и поглаживает спинку крысы 
большим пальцем правой руки от головы до основания хвоста, 
делая примерно 50 поглаживаний в минуту. Эта процедура произ 
водится один раз в день и продолжается 10 мин. 

Процедура джентлинг сходна с хендлингом в том, что она яв 
ляется неадекватным методом раздражения животного. Поскольку 
джентлинг обычно производится с животными после отнятия их 
от матери, т. е. на более зрелой стадии развития, чем хендлинг, 
то влияние джентлинга на крыс может отражать общее явление 
приручения животных. 

Бернштейн (Вегозеш, 1957) установил, 
вергнутые джентлингу с момента отнятия их 
лись. решать задачи различения быстрее, ‘чем к 
обучения животные проверялись на закреплен. 
продолжали поглаживать во время испытаний 
лали меньше ошибок, чем те, которых не поглаживали. 

„Выработка условного рефлекса при помощи звонка и удара 
в`раннем возрасте также оказывает влияние на болое позднее обу- 
чение и закрепление (Репепеге, 1958). У различных групп мышей 
были выработаны ‚такие условные рефлексы в возрасте между 
16-м. и 40-м днями. Оценка закрепления в 50-дневном возрасте 

(определяемого ‘критерием затухания) показала, что закрепле- 
ние было последовательно связано с возрастом, предшествующим 
выработке условного рефлекса; у животных, у которых выраба- 
тывали условный рефлекс в 16-дневном возрасте, никаких следов 
закрепления‘не наблюдалось; у 40-дневных были о 


п ; бнаружены наи- 
выстшие` показатели закрепления: Затем у живетных вновь выра- 
98 


что крысята, под’ 
от матери, обуча- 
онтрольные. После 
ие; крысы, которых 
на закрепление, де- 
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балывался условный рефлекс; у мышей, первоначал 
тнутых выработке рефлекса в возрасте между 20-м НЫ Е 
были в основном те же самые показатели и при м ми, 
аботке, и их результаты были лучше, чем у группы Как вы- 
первоначально подвергнутой выработке рефлекса в ке 
возрасте, и чем у контрольных. Эти данные наводят ни 
что у мышей переход от критического периода ресет 
к юношескому периоду происходит между 16-м и 20-м Е Е 
жизни. Между поглаживанием, активностью и весом тела и — 
довательной зависимости обнаружено не было = ежеве 1962). 
Влияние поглаживания после отнятия от матери не и нд 
следовательно и не так широко, как влияние хендлинга на жи- 
вотных до отнятия их от матери. Сравнение хендлинга и джент- 
линга как до, так и после отнятия от матери показало, что обе 
эти процедуры до отнятия от матери способствуют увеличению 
оста | веса тела и уровню выживания, тогда как джентлинг после отня- 
м. тия не оказывает никакого влияния в сравнении с этим явлением 
дура дин» в контрольной группе (Геуше, Оз, 1958). 
еш, 1952), 
› держит жа: ВЛИЯНИЕ УСЛОВИЙ СРЕДЫ В ПЕРИОД РАЗВИТИЯ 
ает спин, НА ФОРМИРОВАНИЕ ПОВЕДЕНИЯ ВЗРОСЛЫХ Животных 





ООО Влияние условий сре { 
а процедуйй т.е. после у р ды ОВ отнятия животных от матери, 
. е. ле распада гнездовых отношений, в английской литера- 
ин. ; туре часто обозначается как ранний опыт (еаг1у ехремепсе), ока- 
_в ТОМ, ы зывающий большое воздействие на поведение взрослого живот- 
вотного. [№ ного. Этот материал, собранный в основном американскими пси- 
хологами, является по существу исследованиями в области 
тия, чем ь о иониниеното восприятия животных. В основе этих исследо- 
ъ общее аний лежит легендарный опыт Ликурга © воспитанием щенков 


собаки в изоляции от внешнего мира и на свободе. Этот простой 
повторен в Павловской 


после 07 


рей", по своему замыслу эксперимент был 

. ва ры 
что те школе С. Н. Выржиковским и Ф. П. Майоровым (1933), а также 
от м „| Некоторыми другими исследователями. 
ободное» поведение под- 


опытах на лабораторных крысах «св 
те ий разумевало содержание молодняка В закрытом ящике размером 
и кей около 1.2 м?, куда помещают крыс после отнятия от матери. 


ва ия т. 
я дай" я В ящике устроены туннели, спуски, качели и находится ряд мел 
та ой Ких предметов, которыми могут манипулировать животные. Пища 
условиях крысята содержатся 


в 
я оо и и находятся там же. В таких 
бол $ Пазное время с последующим исследов 
т { ТОМ состоянии (в возрасте около 18 недель). При испытании в ла 


опринте сле способности к обуче- 
на таты в СМыЫС: - 
илучшие результа оных условиях 


В и я НИ 
В! р Ю пока ай 
( зали животные, содер но 
г. и „ течение трех недель после отнятия от матери. Содерж 
—45 недель после отнятия от матери 
(Еотсауз, Веаа, 


анием поведения во взрос- 


а, ® В те 
ал ой й х же условиях через 13 
яр р ' не влияло н И кт обучения 
) а ющий эффе . = 
Е. ки } 1962; ыы 8988): Свободное содержание может изме 
те’ И 7* 9 
С би 37. 











нить характер поведения и способность к обу 


К 6 к чению во в 
состоянии. По данным Купера и Цубека ( оорег, 7щьеь о 
крысы, искусственно отобранные в зависимости от ко’, “9, 
ошибок в лабиринте — способные (делавшие 


мало тиб) 
тупые (делавшие много ошибок), — содержались в У лучЩенн 
нормальных или ограниченных условиях среды. При содержа у, 
в улучшенных условиях «тупые» крысы ра 


ботали в лабиринт, 
так же хорошо, как «способные», тоже содержавшиеся в 


шенных условиях. Наоборот, «способные» крысы после о. 
ния в ограниченных условиях делали так же много ошибок в д. 
биринте, как и «тупые». Имеется значительный материал, укавы. 
вающий на значение раннего опыта на зрительные восприятия 
формы в опытах на крысах (Еогриз, 1956; Меуег, МеСее, 1959), 
на шимпанзе (Е1езеп, 1950), на кошках (НаБе, Уезе1, 1963, 
1965). Интересно отметить, что временное лишение зрения ока- 
зывает значительное влияние только в ранний период развития 


и что это воздействие не влияет на зрительное восприятие взрос- 
лой кошки. 


В. К. Шепелева (1955, 1974а) показала, что временное вы 
ключение зрительной реакции У собак приводит не только к рез 
кому изменению поведения — животные много спят, но п 
к повышению чувствительности кожного анализатора. При дли- 
тельном выключении зрения наступают явления адаптации и дви- 


гательная активность возрастает. К сожалению, подобные иссле- 
дования в раннем воз 


расте (чувствительный период) нам неиз- 
вестны. 


оляции и в обычных У670- 
й очно так же Барон и Киш (Ваго» 
К1зВ, 1960) не смогли получить данных о каком-либо длительном 
ухудшении «общественного» поведения у кур, выращенных в и30- 
ляции, парами или в стае. Выращенные в изоляции цыплята 
в А-недельном возрасте меньше времени проводили вблизи дру- 
гого животного, чем выращенные парами или в стае; поведение 
двух последних групн было одинаковым. К 10-недельному в03- 
расту все эти различия исчезали. Условия выращивания оказы- 
вают влияние на половое поведение индюков 


Самцы, которым был введе 





руку человека ис. ла 
в качестве сексуального раздражени ‚ использова 


я при испытаниях 8- 
пти воз 
расте 35 дней. (Ранее было установлено, что голова а яв- 
ляется адекватным стимулом для возбужде 


НИЯ полового по - 

веде 

ния у взрослых самцов индюков). Независимо ОТ Условий а. 

щивания птицы проявили обычные Формы полового поведения 

Однако выращенные в изоляции индюки реагировали половым 
100 
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что времен 
тит не толь 
иного СЯ 
злизатора. Ш 
ия адаптации 
дю, подобает 
период) 


оведением на человеческую руку, тогда как со 
в группах отдавали предпочтение голове птен 
1960) сообщил, что эти различия сохранялись 
стоянии. Самцы испытывались примерно через 10 месяцев 

они ДОСТИГЛИ половой зрелости; те, которые НЯ 
з группах, реагировали на самок обычным образом: выра не 
ные же в изоляции игнорировали самок и проявляли кт 


м 


державшиеся 
ца. Шейн (Зсвейл, 
и во взрослом со- 


поведение в отношении руки человека. Год спустя самцы выра 
ь в 


щенные изолированно, спаривались с самками в отсутствие 
человека, но не обращали внимания на самок в присутствии 
экспериментатора. 

Бич (Веась, 1942) изучал влияние группового выращивания 
крыс на половое поведение. После отнятия детенышей от матери 
в 24-дневном возрасте животные содержались в отдельных клет- 
ках, в одной большой клетке с самками и отдельно одни самцы. 
Наиболее ярко выраженное половое поведение наблюдалось у со- 
державшихся в изоляции, затем у самцов, содержавшихся вместе 
с самками и, наконец, у тех, что находились среди одних самцов. 
В более позднем исследовании Бич (ВеасЬ, 1958) установил, что 
половое поведение крыс, изолированных в 14-дневном возрасте, 
было столь же активным, как и поведение выращенных в группе. 
Каган и Бич (Касап, Веасв, 1953) содержали самцов крыс в от- 
дельных клетках и в качестве контрольных использовали самцов, 
которым раз в неделю вилоть до испытания давали играть с дру- 
тим самцом или самкой. Наиболее частое выделение семенной 
жидкости во взрослом состоянии наблюдалось у крыс, которые 
все время были в изоляции, наименее частое — у тех, которые 
имели ранний опыт игры © самками. Авторы относят это за счет 
столкновения «поведенческих тенденций». У самцов вырабатыва- 
лась привычка еще до достижения половой зрелости во время 
игры бороться с самками, и эта тенденция оказалась Е 
сильной, чтобы помешать половому поведению. При содержании 
мышей в изоляции © момента отнятия от матери до ке 
в возрасте примерно 140 дней и при содержании вместе © к 
и братьями, с матерями и сестрами наиболее отреоинвы (Ниа- 
мыши после изоляции (Кчиа, Сигпеу, 1954). Хаджено и др. 

: выращенные в изоляции, 
2613 её а]., 1968) установили, что мыш, р: а 
носле отнятия от матери, были менее агрессивными, чел 
щенные с другими мышами или крысами.  оляции для полового 
ля выявления значения социальной = труппы мышей. Ни- 
ПЕ. Е (Фив. 1958 ох групп не было обна- 
х различий в половом поведен содержавшиеся с дру- 
Ружено, за исключением того, что речи ищи: 
тими мышами, вдвое чаще обнюхивали о, показал, что 10-днев- 
последующей работе Кинг (Кё, непосредственно после от- 
ного периода «социального» контакта обтаточно для возбуждения 
НЯТИЯ ОТ матери оказывается вполне до 


оказался недоста- 
м ь . к пневный период 
аксимальной агрессивности; 5-дне ый 











точным. Следовательно, социальный контакт 
сле отнятия от груди матери имеет большее е Вен т 
достижения зрелости. По-видимому, изоляция не ви, т 
вое поведение мышей и крыс, но у морских свинок 2% под 
ненно играет существенную роль. Валенстайн и Юнг а 
ет, Уоппо, 1955) установили, что половое поведение во . аа, 
состоянии было резче выражено у самцов, Содеркавшие к 
пах, чем у выращенных в изоляции. Половая а З 


1 я активность обет 
трупп после кастрации падала до одной и той же величины, № 
сле введения тестостерон-проприоната успешно спариваться мот 
только те самцы, у которых ранее наблюдались организованы» 
формы полового поведения. Таким образом, предшествующий оп 
имеет решающее значение при определении эффективности воз 


действия тестостерон-проприоната на возникновение полового п 
ведения. 


Кларк и сотр. (Саке её а1., 1951) содержали трех шотлан: 
ских терьеров в комнатных условиях в качестве домашних «11 
бимцев», а трех других из этого же помета — в одной сравни 
тельно небольшой клетке из непрозрачного материала. Эти ‹‹ 
баки никогда не выходили из клетки, и единственный контакт 
с человеком осуществлялся во время кормления. Они содер 
лись в этой клетке до 7.5-месячного возраста, а затем были вый 
щены в лабораторию. При испытаниях в конкурентной ситуапи 
собаки из клетки уступали выращенным в домашних условиях 
Они стремились занять подчиненное положение и были и 
душны к присутствию новых собак. При лишении пищи они бы? 
значительно более пассивны и сдержанны. у 

В аналогичном эксперименте Мельцак и Томпсон (Мея, 
Твошрзоп, 4956) содержали 24 шотландского терьера в а 
ного рода ограниченных условиях и 46 контрольных собак В К° 
честве любимцев в домах или в лаборатории. В испытаний В ее 


ше 
ревновании при получении пищи контрольные собаки аки 
ъигрывали, чем выращенные в ухудшенных условиях; послед 
делились своей пищей 


дые 
соба й друг с другом. Кроме того, более м 
б ки из выращенных в нормальных условиях отнимали п . 
ы НЫ подопытных животных. Таким образом, ем 
време: Т спартанского законодателя Ликурга подтвержде 
нными исследователями. м 
ния ее (Мазоп, 1960) изучал влияние социального т. 
ничениям ны обезъян-резусов. Группа, подвергнутая 0 = 
к о состояла из 6 обезьян, рожденных в лаборатории и а 
жались ев. до окончания первого месяца жизни. Они | 
контакту ВНЕ клетках, что препятствовало не 
друг а обезьянами, но не мешало им видеть и в 
Эбезьян так торая группа животных состояла из 6 ых 
по двое ил = же возраста, отловленных на воле и размещен а 
группами. За месяц до начала испытаний их расе: 


дили. г. 
Испытание состояло в рассаживании обезьян попарно < дру 
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чае 
че в 
Ву} г Е 5: 
сви аль ими членами той группы, в которой они все время находились, 
№ Но и в регистрации социального и полового поведения, последовав- 
к и шого в результате такого перемещения. У животных из группы, 
Зениь ыы содержавшейся в ограниченных условиях, наблюдалось более ча- 


зу 
Ржавщи стое и длительное агрессивное поведение и менее длительное по- 
Акт повое, чем у одичавших. Половое поведение у первых было ослаб- 


Же м пенным, особенно у самцов. Поскольку половой опыт самок сильно 
 спари отличался, "было о еще одно исследование, в котором 
съ о Зы» самцы из обеих групп пытывались с одними и теми же самками, 
ани, имеющими опыт социальных взаимоотношений. И в этих условиях 
т были обнаружены большие различия в организации сексуальных 

ектив особенностей самцов из ограниченной группы. 
эвение м. О таком же явлении половой неполноценности у обезьян-ре- 
‚. зусов, отнятых у матерей сразу после рождения и выкормленных 
‘али траха искусственной «матерью», сообщил Харлоу (Нато, 1958, 1960). 
тве домат Кроме того, материнское поведение тех немногих самок, которые 

ы.. Ш забеременели, было нарушенным. 

В одно Особое место в понимании роли среды развития для форми- 
материала, рования поведения занимают опыты © обогащением и обеднением 
тнственный «среды» в широком понимании, куда входят воздействия как на 


ония. Они: сенсорные системы организма, так и на химические процессы 

а затем бы" роста и развития. История этих исследований восходит к леген- 
курентной дарному опыту Ликурга с двумя щенками. ь 

домашних 2 В 1780 г. итальянский анатом Гаэкано Малакарно опублико- 

быш' Зал результаты опытов с обучением ряда животных и с последую- 

ние и ’ щим изучением их мозга. Были взяты пары щенят, попугаев, щег- 

ении пищи "лов, черных дроздов из одного помета (кладки). Один из каждой 

| пары обучался исследователем, а другой оставался необученным. 

Г Томпеой ‘. Последующее исследование мозга показало, что в мозжечке обучен- 

‘0 терьер ' } ных животных оказалось больше складок, чем у необученных. 


у 


ЬНЫХ ой Эти опыты остались неповторенными и, по свидетельству совре- 
рол сли менных исследователей из Калифорнийского университета в Бер- 
‚ В и кли, были забыты. Розенцвейг и сотр. (Возепжее её а1., 1972) 
ные ‚ 1 изучали ряд изменений в головном мозгу (затылочной. коре) 

услови ня Крыс при содержании их в условиях «обогащенной» и «обеднен- 
б ной» среды от 25 до 400 дней (рис. 25). Авторы исходили ыы того, 
с 01” Что обычно в лаборатории в клетке содержатся 3 крысы. В обед- 
вия», 830 пенной среде в клетке помещается только одна крыса. В обога- 
од й щенной среде в большой клетке, снабженной игрушками, которые 
/ °Жедневно менялись, содержалось вместе 12 и Питание и 
об Вода во всох клетках имелись в избытке. На рис. 2 ин 
у биохимические, тгистохимические и морфологические р 
т и В затылочной коре у крыс из обедненной и обогащенной сред. о 
`, абоР и Чти все изменения были достоверными. Обращает на се Е 

ий Ние резкое увеличение толщины затылочной коры у «обогащен- 
й ых» крыс, а также возрастание числа анатомических синанти- 
180 де" 0 Ч@бКих соединений (на 50% на единицу площади) и уменьшение 
мя | их размера. 
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Большую серию не ОИ провела тру 
хословацких физиологов, которые «обеднили» не Только р 
среду, но и питание, в частности его белковый 
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Рис. 25. Условия соде 


о 
сред 
ржания крыс в опыте по изучению влияния 

на развитие мозга (но: Возеп2уе!е © а1., 1972). 
А — одиночное содержани: 


е; Б — содержание в г 


ас 
руппе; В — содержание в группе © Р 
ширенной «сферой» д. 


еятельности. 




















волокон, развития пирамидных нейронов сенсомоторной и. 
коры мозга, увеличение латентного периода зрительных и тей 
званных потенциалов (МузНуесек, 1970; ЗаЁап 
ЗНуесеК её а1., 1974). 


й ан- 
м, выявилась большая область явлений, связ 
с одной 





лей 
ие стороны, и поступлением раздражите на 
В ней бреда другой. Важно при этом отметить, что кг 
Утренние, таки внешние влия 
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общее развитие организма, но прежде всего на формирование 
центральной нервной системы — головного мозга. Мы еще ничего 
не знаем о комбинированном воздействии упомянутых режимов 
содержания животных, об их 
последовательном воздействии 


ит. д. 
В эколото-физиологическом 


плане —это весьма важный 


рис. 26. Биохимические, гистохими- ИЕН 
ческие и морфологические изменения 
в мозгу крыс в «обогащенной» и 


«обелненной» средах. (по: Возеп- 
уе], еф а1., 1972). 


1 — вес мозга; “2 — общее содержание 
белка; 3 — толщина коры; 4 — общее 
содержание ацетилхолинэстеразы; 5 — 
общая холинэстераза; 6 —хобщая гексо- 
Ша: .7— ДЫК; &— РНК; 9 — 
РНК/ДНК; 10 — количество нейронов; 


11 —количество глиальных клеток; 12 — Е | В 9 Т 
поперечное — сечение клеток-нейронов. ЕЕ 


Цифры *внизу — отклонения от величин 
” при одиночном содержании крыс, %. -6.-4.-2.0 2.4.68. Я 



























































путь экспериментального изучения онтогенеза, призванный осве- 
тить многие стороны физиологических характеристик природных 


популяций животных. 
® * 
* 


Изложенный в настоящей главе материал охватывает довольно 
разнообразные попытки исследователей установить зависимость 
между влияниями на организм в разные периоды развития и его 
поведением во взрослом состоянии. Широкий охват вопроса и 
разнообразие задач и методов исследования не позволяет сделать 
каких-то обобщающих выводов. Тем не менее следует рассмотреть 
некоторые общие вопросы, связанные © формированием поведения 
в раннем онтогенезе, так как эти фактические данные являются 
по существу экспериментальной основой воспитания в широком 


©мысле слова. 

При рассмотрении этих факт 
тегории явлений. Первая — это н 
Вий развития и возникающие на этой ре нарушения 4 

ски зап м- 
нения ля данного вида (генетиче 
анны ИЕ. ения. Сюда следует отнести все об- 


ов следует разграничить две ка- 
епосредственное изменение усло- 


$ мированного) развития повед 

| —= ультативного 
‚Я Разование искусственных условных рефлексов факуль 

: обучения. С от отнести и необычные для вида формы 
: инь АЕ ит. д. В эту же группу 


импринтирования, голосовые ими ого стереотипа пове- 
явлений следует отнести и нарушения ны азвития. Вся эта 
дения, вызываемого необычными ей что может быть 
Обширная труппа явлений характеризуется тем, . 
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выявлена уже в самый период = Р- ОСТы 
после воздействия определенного ком ‚„Раздражителей. к СП 
более типичными примерами этих и. к ЯВЛЯЮТ, И 
случаи нарушений жизненного стёреоти и чающего очен 
сложное сочетание наследственных и прио ретенных элементов, 
Сюда относятся изменения пищевых реакции, реакций Следова. 
ния и «социализации», оборонительного поведения. : 
Вторая группа явлений включает следы воздействий на орга- 
низм, имевших место в определенном возрастном периоде (этот 
период можно назвать критическим) на последующие стойкие пз. 
менения поведения. Сюда следует отнести прежде всего все яв. 
ления одомашнивания диких животных, изменения поведения 
популяций видов в связи с воздействием человека на природные иовые 
комплексы и т. д. Эта же группа включает и глубокие стойкие ей 
сдвиги гормональных систем, приводящие к нарушениям ‘поло. | В = 
вого поведения, его извращениям и т. д. Сейчас нет никакой воз- |110 веди. 
можности охарактеризовать физиологические механизмы этих уни их м 
двух больших групи явлений, лежащих в основе «воспитания» Предложк 
организма, однако их значение для формирования поведения не вния 0 
только животного, но и человека не вызывает никаких сомнений, ижденного 
`Эта проблема, несмотря на ее необычайную актуальность, оста- Жи мн, | 
ется еще в стороне от ведущих направлений в изучении поведе- ‘лов, Те 
ция человека и животных. Зунтуре по. 
т власси: 
| М зрени; 
отно 
"Че 
ОВ Вен 
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Глава М. ЭНЕРГЕТИКА ПОВЕДЕНИЯ 
и СПОНТАННАЯ ДВИГАТЕЛЬНАЯ АКТИВНОСТЬ 


ПОВЕДЕНИЕ И ЭНЕРГЕТИКА ОРГАНИЗМА 


Видовые особенности поведения организма столь многооб- 
разны, что до настоящего времени для них не существует не 


`’ только единой классификации, но нет и общих принципов, по ко- 


торым их можно было бы систематизировать. 
Предложенные до настоящего времени классификации форм 
поведения основывались на генетических принципах разделения 


‚врожденного и приобретенного (Дарвин, Павлов, Морган, Торн- 


дайк и мн. др.), на биологическом значении отдельных его форм 
(Павлов, Темброк, Бирюков, Слоним и др.), на физиологической 
структуре поведения (Рожанский, Тинберген, Крэг и др.). Во всех 
этих классификациях и описаниях поведения под определенным 
углом зрения рассматриваются отдельные его формы, иногда их 
взаимоотношения, но не делается никаких попыток дать в целом 
количественную характеристику поведения животных отдельных 
видов. Такая характеристика не может быть дана в каких-лиоо 
физиологических параметрах, и единственным критерием здесь 
может быть измерение затраченного на произведенную ортаниз- 
мом работу тепла. Вне зависимости от изучения собственно проб- 
лем поведения мощное развитие учения 09 энергетике целостного 
организма уже вышло далеко за пределы экспериментально-фи- 
зиологических исследований и нашло свое отражение в маи 9 
тической характеристике целых популяций вило» ь т 1987: 
Ценозов, связанных определенной территорией р в ры 
Рейтиземится, 1957, 1963, 1966; СрзНап, 1963; Согеск\, , 
$11311, 1966; Стодзшэю, СогесКЬ 1967, и мн. др.). ин ка 
ты Пордотия совет по п реа зе 
характеристики животного Д кпопуляционных, 
Виях развития популяции, а отчасти и из ме 
поценотических, взаимоотношений. 
Общеизвестно, что энергетика ж 
более общей и вместе с тем наио 
<Уммарного обмена веществ, интегрально 
т ленных форм деятельности. Более кз. 
анизма, скрывая отдельные проявления %0 


ивотного организма является 
олее точной характеристикой 
й мерой всех его много- 
энергетика целого ор- 
рм деятельности, поз- 
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- котор С 
воляет тем не менее оценить общий уровень жизнедеятедьни | урой ом, 97 че 
организма, выразить его в совершенно точных и сравнимы и | и. т те : 
разных организмов количественных единицах, суммировать г земая а пос 
гетический эквивалент протекания вегетативных функций д, ‚1 оличви 
тельной активности животного. т Мх? наитл‹ 

Представления об «энергии деятельности», «энергии повод. |4 ожеНИе анны 
ния» являются довольно распространенными как в физиологии Ирой ностр 
так и в психологии, хотя исследователи не пытаются их анал р А 
зировать в каких-либо конкретных единицах (Анохин, 1968; с. | м 
даков, 1971, и др.). Обычно под этими терминами (особенно при Е 


-— 

описании мотивационного поведения) подразумевают интенсив. и А: 
ность проявлений деятельности организма и пользуются для оцен- Й | : 
ки косвенными критериями, например скоростью протекания ре. 
акции, электрическим компонентом, латентным периодом и т. д. 

Почти сто лет назад Рубнером (ВиБпег, 1883) установлен факт 
значительного постоянства энергетического расхода в покое и за- 
висимости его от веса тела для животных разных видов. Это по- 





О 
ложение получило подтверждение в большом количестве иссле- 
дований, где обосновано значение таких факторов, как поверх- Я 
ность тела, содержание белка и жира в теле, общая активность 


организма (так называемая 
ские факторы (ВиЪпег, 


энергия существования), экологиче- 0 
Тещеп, 1953; НатКег, 4 


1902; Вепеё!с%, 1938; Слоним, 1952, 1962; 
90а, 1960Ъ; Ковш, 1968, и др.). В" 1 
энергетический расход организма детерминирован определенными | 5-10° 
факторами и является для данного вида постоянным, то возни- | -10 17-20 
кает вопрос, в какой мере двигательная активность и ее энер" у вк 

тический эквивалент также постоянны у животных различных ‘ательная акт 
видов, и не является ли суммарный расход энергии в естествеи- у Эмноратур 
ных или искусственных условиях существования видовым, м м ели До к 
номическим признаком. Ясно, что ответ на этот вопрос може духа, о 





выполне! 
и › По 
дать лишь суммарная количественная характеристика активности. работы, кт / 
'ь 
Дел 
ОБЩАЯ ДВИГАТЕЛЬНАЯ АКТИВНОСТЬ Ч ление а 
И ЕЕ КОЛИЧЕСТВЕННАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА о явы, КТивн. 


Первым исследованием такого рода была работа О. П. Щер- 
баковой (1949а), 


- ге- . 
выполненная в нашей лаборатории еще до О Ухо (ВЗев+ 
й вой ии года бов, 49 © 
чественной войны на обезьянах в Сухуми. На протяжен А, 195 


- №№ 

° лишним у обезьяны, помещенной в большую (3 м3) ре ко едцо ы 
тистрировалась вся ежедневная и ежечасовая активность. ‹ ‚. м ъ и ло 
тывались все прыжки с полки на полку и перемещение по 1.9 м обо отных 
зонтальной плоскости. Это позволило подсчитать общее ры \ ие Кото о ща 
чество движений за сутки, величину выполненной о мА осы не] 
р кг/м) и перемещение по горизонтали (в м/кг). Таким обр м лан В иск 
Как следованы две обозьны-ииадринны еличина внешней | Но Зесьм: 
выполе одно из рис. 27, число движений зают весьма значи- | а активн 
т ной животным работы обнаружив количество верти- мо 197 ‘езоны 
тьные сезонные колебания. В жаркое время м и 
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| С ба ] 
ых ы ь 
$ \ кальных 
к переме 
х р уменьшению щений с 
ЭВ важный ВЫ тепл ниж 
т. Лоо а 
Как и ОВ злетол в которы бразован ется, 
ТЫТ В но, я в то ГИ бы ИЯ что 
ак бы сти, изучае м, что лв св а орга очеви 
(Аз "ся 3 является вел мая в те суммарн ое врем анизме дно, п 
а, и оценке. ичиной И о о сделан Однако самый 
) т Е 
ЗУме (о Это положе оянной на О на а, этой а, 
ол Ваю и ственных и ние наш ‚ подлеж резка в ельной оты 
уни № иностра ло отра ащей т ремени актив. 
ЛЮ т нных жен очной (сут 
про иссл иевб й регис ки) 
к | едований ольшом к страции 
й 
3) аи ‚ установи личестве 
С Тани вших отече 
Хода в не гие 
ЗНЫХ ви и о 
м = 
Кто Ст 
ров, к 
6, 06; м 
во щая ант 
вания 
Сл ‚ 2 
они, 1 
ь, 1966 
о ‚пд 
ван опреде 0-5° 
стоянных, 1 Е и 
то ы 
ивность пи® Рис. 27 10° 15-20° м к 
КОР ий Двигательная в 5-1 ее. 20-25° 
энергий ? А от Время сут О С 0 14 20° 7 
‚ния ВИДОВ По пеличина т в а. 25-30° 
ас. . 
| этот зо к т премя - О ва., й обовьи 
абот: орд аботы; окс1 , 9 при 
риск" расп ы, не Е о ое. в разных 
пов ределени .; справа — двшения, мин. двигатель 
торяем е актив льшие и на ея на актив- 
;ноСть те р инось этой ности по ч Е рва и“ величина 
С Е 
ити шоратуры (К ато м суток, но Е 
1 абух (В ояния 30 ДНЯ 1 п приб 
(6) 1С. х я в рибли 
Е пота прнл бат И ‘дот пои оливы 
ВНо редпо ович, 195 рбакова ения аковых 
ратой я тором сть жи ложени ‚ 1953а, и 4987, ‚ питан - 
е ’ мн. , 194 ия и 
про; И Слов › треб вотных о том др.). 96, 194 
;. 6 у ив Е о и ня суммарная д ‚ 1949в; 
ые от еск ви 
т ЕЕ м ии 
иг ан скусс ника х фенот р 
ем В ател - вес твенн ют ка ипиче К- 
0% и Различные ео ьма БЕН условиях ве в р са 
ой в, 19 ыы и м: а ие так 
тит в ы, п предел ские отных 
м 4 молодо что р р - ее —. по | песлодоваиния 
Е Л Г “ 0 су Е 
и и и Дурова т ДыР та, 
‚ содержатс е поступаю ква). Сле Ча, 
я при иску тв Уг дует от- 
скусств олок в 
енном освещ самом 
ении, и 
109 











пх активность в значительной мере может определяться 
заботы Уголка, выступлениями на сцене и т. РИТМ 
ра 

9 


ь д. Именно 
совершенно искусственных условиях содержания с 


их 

нет 
раста представляло интерес проследить за протеканием ы. в. 
ных сезонных и суточных ритмов двигательной активной" 
Исследование велось визуально с применением метода ноте ® 


ча ое Прерыь. 
ной отметки. Ниже будут приведены некоторые Данные, полу 
ченные в этой большой работе. : 


Как известно, одним из существующих факторов, оказывак. 
щих влияние на общую активность животного, является освеще- 
ние. В опытах Л. Г. Филатовой (1949) круглосуточное затемнениь 
вызывало у ночного животного — серого хомячка (Стен 
пиртафоти$) сначала снижение активности, а затем ее восстанов- 
ление. При этом нарушался суточный ритм, и животные от нот. 
пого ритма переходили к полной аритмии. 

Эти факты были подтверждены Э. В. Пономаревой в опытах 
на белках — типичных дневных животных. Белки, перенесенные 
из естественного освещения в закрытое помещение с ограничен- 
ной освещенностью, в течение суток снижали двигательную ак- 
тивность в 2—3 раза. В последующие дни активность повышалась 
и на 3—4-е сутки достигала прежних величин. Таким образом, 
У грызунов уровень суммарной активности не может быть ограни- 
чен изменениями освещения. Бег белки в колесе не является 
пищедобывательной деятельностью и может быть точно измерен 
по числу оборотов колеса. 

Количественная оценка активности на протяжении ряда су 
ток в разные сезоны позволяет утверждать, что существует очень 


четко повторяемое суточное распределение активности и что она 
зависит от в 


ремени года. У медведей (бурого и гималайского) 
наблюдается значительное снижение активности’ в зимний пе 
риод, несмотря на полноценное кормление. Такие же сезонные 
изменения активности наблюдались у впадающих в природе 
в кратковременный зимний сон животных: у уссурийской еното- 
видной собаки и барсука. Следовательно, у диких животных ве- 
личина двигательной активности при одинаковых в течение года 
Условиях кормления и содержания изменяется. Эти изменения 
не всегда совпадают с естественными сезонными изменениями 
режима освещения. У барсука, по данным Э. В. Пономаревой, 
кормление может приводить к значительному возрастанию актив- 


а, хотя прием пищи при этом занимает всего лишь 2.1% су- 
ного времени. Прекращение кормления приводит к появлению 


З 
ре Вы сна, т. е. к полному прекращению активности, из чего 
зотвует, что сильно измененная в условиях неволи двигательная 


активность все же сохраняет некоторые видовые черты (рис. =. 
=>. овершенно иначе ведет себя выращенная в неволе красная 
ица. Здесь суточная перио 


ка становится дневной, а сезон- 

н ди 

ри изменения активности практически отсутствуют. Следова- 
но, режим жизни и деятельности человека воспринимается 
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дДики или она полностью синхронизируется с 
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кивотными по-разному, и этот факт н: 

ажным для понимания ен одотаванаиеь 

Имеется огромный материал, В Ра ыы 

домашненных видов, принадлежащих о а к 

оским группам, сохраняются лишь ме 
И: у й перио- 


сятельности человека. ритмом жизни и 
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Рис. з 

к Сезонные изменения двигательной активности у некоторых млеко- 

щих при постоянном искусственном освещении и режиме содержания 
в неволе (по: Пономарева, 1971а). 


ледведь; Г — барсук. 1 — лет- 


А— 
л . и Ри 
исица; Б — уссурийский енот; В — гималайский м 
по оси ординат — активность, 


ний сезон: 
езон; 2 — зимний. По оси абсцисс — время суток; 
баллы. 


условиях пастбища 
азных породах овец. 
значительно отли- 


» поначительное постоянство поведения В 
орах наблюдал В. Т. Иванцов (1966) нар 
о оновк, что животные разных пород 
я по времени пастьбы и отдыха. ` 

И риведенный материал позволяет сделать два вывода. Первый 
Цетельствует о существовании довольно постоянной для каж- 
Лого вида и каждой особи нормы двигательной активности, кото- 
—® может быть изменена под влиянием как факторов внешней 
и так и эндогенных факторов. В числе последних большое 
чение имеют сезонные изменения В организме. Вместе с тем 


В 
общую двигательную активность включаются различные ее 
М! 
















формы, способные замещать одна другую, что б 
ниже. Второй вывод: суммарная и двигательн 


Дет по 
Ка 
р ая активное, № 
вотного складывается из облигатного поведения, строго шо м 
ного, детерминированного «внутренними потребностями тоя. 
низма», и из столь же детерминированного 


т. {#80 
факультативно ы 
ведения, возникающего как бы самопроизвольно 


› В03Мо й 
связанного с состоянием самого двигательного аппарата, Эти ве 
формы двигательной активности необходимо рассмотреть Отель, 
ОБЛИГАТНАЯ ДВИГАТЕЛЬНАЯ АКТИВНОСТЬ 


р ааа 
В этой группе явлений наиболее важное место занимает пи. Вы . 
щевое и пищедобывательное поведение. Эти виды активности жл- ме 25% 
вотных отличаются наибольшим разнообразием. Особенно это ка. м Ра 
сается пищедобывательной деятельности. а .. с 
В исследовании А. Р. Макаровой (1965) изучалось время, | Шшил .. 

затрачиваемое на поедание корма различными млекопитающими 
в условиях Ленинградского зоологического сада и в лаборатории. 
Всего было изучено 27 видов, принадлежащих к разным отря- 
дам млекопитающих. Оказалось, чт 


В 


Чатуру . 
о продолжительность акта еды | шбрв 5. 
колеблется от 3 до 435 мин. в сутки (табл. 3). Наименьшая про- | элбеляк ты 
должительность наблюдается у 
шая — 








арский олень 
где пищедобывательная | тар 


ара: 

‚ время еды в основном опре | тм СХ 
деляется удельной калорийностью корма. У хищных видов о ‘илота. тну 
тюлень) число калорий, поступающих в организм в минуту, Д 
стигает 300 и более. 


У жвачных эта вел 


2 ИЛоПа, нильгау. 
ичина не превышает За 
ин. У копытных процесс пое 


дания корма В ты у 
суток и более. У зайцев это время не р ее Ща (В стожле" ы 

16% суточного, Следовательно, время пищевой активности зави з. манка а 

не только от калорийности корма, но и от характера пищедобы»а, “торая мы 

тельной деятельности. У мелких грызунов, питающихся зерна ко | ь 

растений, время, затрачиваемое на питание, очень он . 

(у желтогорлой мыши не превышает 1.5% суточного). У ой а 

ных со всеядным типом питания (кабана, муравьеда, ен авы Зы 

и барсука) время, затрачиваемое на акт еды, также не превышг ук м ы 

2—2.8% суточного. 2 ив- ос м: 
ассмотрение и сопоставление этих данных с общей акт не о 5 

ностью приводит к выводу, что величина суточной Е 

может зависеть только от пищевых потребностей органи и- Ч 

рактически суточная активность всегда превышает пр оо о Разнох 

мое для питания время и, очевидно, даже в условиях неволи я й щх Ду Е 

стся другая форма двигательной активности, не о рей, ИЯ мать 

оркровращением нужд тела в поведение» (КиЫе, 1948; Аакове ме а 
> = Е о ен 

Следовательно, само кормление не является о Аарениы В и КОЦы но 
ления дополнительной активности, что подтвердилось, напр 
в опытах на крыс 


1 ных 
о ВИмае 
ямы акти 
х Читан 
м 
® об 
8 


- Д. сл 


т лишь 
ах Рихтером (В1еВ4ег, 4927), а служи 
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ый 
м 
о 
у \ Характеристика п Табли 
О, п корма млекопитаю ры 
За рова, 1965) вы 
о“ 
и Время, затрачивае. | К = 
к Животное и мое на еду за в м. 
м те МИН. °/ 
} и за Ш в мин. 
ТЬ 
Плотоядные виды 
За ЛО от ао ы 8 
_ ок 300 25 0.55 | 4320 570 
р 295 ЗУ 250 47 1.35 | 6856 311 
о т в ох 75 1.09 | 9243 452 
ео 85 42 0.85 | 3071 256 
а ея 2.9 0.62 | 1870 208 
ВИ Лисица... ...... 5.5 : 1.26 | 2822 157 
В Шакл ......... м - |. Не ЕТ 52 
. 618 58 
3 Паборин ° 
разн ь Растительноядные виды 
ар АВЕ ВЫ 
ИХ Дакобраа 5" ы 289 20 616 2.1 
Мень ре ФЛЯКУ енко 5 234 162 Е: 5 
утих, #0 верный олень .. 120 420 . 317 1.3 
о аи 29.1 
добывие Вухарский олень ....| 150 255 77 |220 58 
аа 267 8.8 
оон! о с а а 1615 7.5 
| АА АМ В 2049 9 
х Виде рота а 150 354 24.6 4538 129 
9 и Вбр а нильгау .... 135 247 47.1 2146 8.7 
ий "ие 340 405 28.1 3494 8.6 
но и а каы 250 282 19.6 3857 13.6 
хоре 4 и 125 414 28.9 3642 8.8 
2 м ти. стойле зимой) 70 155 13 1573 10.4 
Я й 5 Келто В о орла 0.382 442 9.85 69 0.48 
и Г горлая мышь 0.24 21 1.45 412 0.57 
Ла дя Всеядные виды 
И Кебы . 200 40 2.8 | 4843 | 1214 
чей у Муравье терем ВА . + “ 
Е аа 40 . 4 
} } ы д 30 2.0 4701 56 
‚0 М Расйок 9.0 31 24 | 1299 44.9 
од Роненобащи ес 5.5 3 0.2 96 32.0 
Й 
6 я [ 
д 4 ©воеоб > г 
. 0 и м разной стимуляцией для возникновения других форм пове- 
с Думать о непосредственном мотивационном эффекте по- 
я $, Г здесь абсолютно невозможно. 
ой } па’ совершенно очевидно, что у ряда животных, в частности У чо 
ой Ру порНокопытных и жвачных, время, затрачиваемое на прием 
| 8 , ыы Щи, занимает значительную часть суток, и в этом случае дви- 
и и о ЗНАЯ активность в значительной мере определяется потрео- 
уе во ями питания организма. Это особенно характерно для жи 
в ных, не обладающих многокамерным ‚желудком, — лошадей, 
113 
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у которых в условиях пастбищного содержания 
ность пастьбы может достигать 70—75% суточн 
(Слоним, 1962). 


про 


ПолЖит 
ель. 
ры 


Мени 


ФАКУЛЬТАТИВНАЯ (СПОНТАННАЯ) ДВИГАТЕЛЬНАЯ 
АКТИВНОСТЬ НА ПРИМЕРЕ ИГРОВОЙ ДЕЯТЕЛЬНОСТИ 


При изучении в лабораторных условиях многих проявлений 
мышечной деятельности животных, имеющих врожденный, пн. 
стинктивный, характер, обращают на себя внимание те из НИХ, 
возникновение которых не вызывается явными внешними стиму- 
лами и которые не являются хорошо выраженными ответами 
на внешние или внутренние раздражения. К ним относятся мно- 
гие врожденные акты поведения, как например следование за 
движущимся предметом, рытье земли, грызение, запасание корма, 
Все они вызываются совершенно определенными агентами внеш- 
ней среды и формируются в процессе постнатального онтогенеза 
в разные сроки. Устранение вызывающих эти рефлекторные акты 
раздражений — изоляция от объектов рытья, от возможности за- 
пасать корм — не оказывает влияния на формирование этих форм 
деятельности. Они появляются в те же сроки и проявляются 
с той же интенсивностью, что и у контрольных животных. Од- 
нако среди этих проявлений произвольной мышечной деятель- 
ности имеется одна очень разнообразная для каждого вида орга- 
низмов форма, которая обычно называется игровой деятельностью. 

Эта форма деятельности, обычно повторяющая элементы пове- 
дения взрослого животного и свойственная определенному пе- 
риоду онтогенетического развития организма, никогда не была 
предметом изучения в физиологических лабораториях. Однако, 
по многочисленным данным психологов и этологов, эта деятель- 
ность связана с накоплением какой-то потенциальной энергии 
в процессе развития молодого организма. 


и А. Г. Понугаева поставила задачу раз- 


видных грызунов. Опыты ставились на ла- 

ры би крысах, золотистых хомячках. Изучалась 

лЬность игры отдельных пар животных. . 

ния Г. Понугаевой показали, Я 
и игровой деятельности молод 

нц  характорный г признак. Эта ЕН 

щего обм на фоне снижающегося в связи с ростом авы дай 

хомяка ена веществ, достигает максимума для ее ри 

4 ча 32 — 36-й донь и исчезает на 58—60-й день. У крыс оне 
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судотистого х01 
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ую повышает 
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№ исуствовави 



























































ое : 
начинается на 22—24-й день, достигает максимума на 42-й день 
} 2 - 


ик 60-му дню интенсивность ее медленно снижается 
Прежние наблюдения (Слоним и др., 1960) показа 


На ое ` ли, что у зре- 
\ лорождающихся животных — ягнят элементы игровой ем 
о = ^ . 15- 
н АЯ ности (прыжки) возникают почти Сразу после рождения а стад- 
у ная игровая деятельность достигает мак | 


са у симума к 25-му дню на 
фоне непрерывного снижения потребления кислорода (на г/веса) 


Следует отметить, что развитие игровой деятельности в про- 


‘де цессе постнатального развития совпадает с развитием обмена 
6 ть веществ, частотой пульса, величиной систолического объема (По- 
ЗМ пугаева, 1968а, 19686). ’Н 


2 а рис. 29 показано, что нарастание 
уровня одмена и соответствующих вегетативных функций всегда 
предшествует росту интенсивности игровой деятельности жи- 
вотных. 

Как показали исследования А. Г. Понугаевой (1968а, 19686), 
между изменениями потребления кислорода, частоты пульса и 
минутного объема сердца (изученного прямым методом по Фику) 
У золотистого хомяка наблюдается значительный параллелизм, 
начиная с 18—22-го дня жизни, До 18-го дня жизни ото дня 
Ко дню повышается потребление кислорода (на г веса тела) и 
учащается пульс. Моменту ‘(18-й день), когда начинается сниже- 
ние частоты пульса и общего газообмена, соответствует появле- 
ние отсутствовавшей до того формы двигательной активности — 
игровой деятельности. Таким образом, между уровнем общего 
Тазообмена в покое и интенсивностью двигательной активности 
животного, в частности игровой деятельности, существует обрат- 
ная зависимость (рис. 29). 5 аи 

процессе изучения игровой деятельности был ет 
ще ряд фактов, представляющих значительный интерес ср 
Нимания происхождения произвольной мышечной о Е 
Носящей спонтанный характер. Если молодняк воно Е 
Мяка содержать в одиночных клетках и К РЕВ 
Хобных, то игровая деятельность у них им овую клетку 
о оживание таких изолированных т я 
По двое ведет к немедленному появлению игры, 
—50 мин. 






е. 
_© угнетает, а наоборот, стимулирует © ю клетку на 30 мин. 
овторное помещение ЕДЫ пенеобразное снижение игро- 
интервалами в 4 час вызывает ной динамики 
и атом суточ 
ой ееся результ 
Деятельности, не являющ 3* 115 












физиологических функций. Сле 
игровой активности приводит к 
сивности игры, как бы к некото 


довательно, повторение 
постепенному снижени» ИА 











рому истощению ж 
Де ъ И. 
Исключение игровой деятельности из общего ны 
ных производилось путем изоляции особи от себе он. 
выращиванием хомячков в одиночных клетках. а а ‚-: 
совершенно выключает у них игровую деятельность. Если = 
0.20 
500 й 
000 
2 5000 а 
= 4000 
300 ра 0.120 
300 | 
250 2000 0.080 аи доминанты п 
№3. Время игры 
500 Иреных режима 
000 нугаева 
г а |`а ежедневной 
400 в 
ординат, 
Е 
| 
300 а или сост 
250 ще 918), си; 
10 30 50 70 у безуслов: 
< игровая \ Многие 
Рис. 29. Изменения физиологических функций в процессе и Повугаова, кт 
деятельность у золотистого о ) иу белой крысы м ченно в 
Е тельность. По ея \ оКса, , 
1 — газообмен; 2 — Я Е са Е, справа - пои, |. во о: 
О Ще п0’правой оси ординат: слева — длительность ан о. 2] ри 30бр а: 
ление а справа — кислородный пульс, О, мл/кг в ть ВЫКЛ 
33 
клетку \ о Тляд 
м образом животных помещать в игровую :- А, ба 
НЕ мы наблюдать резкое увеличение продолжи мя о 
через д И ОЕВЙ. ‘уменьшение латентного периода (рис. т \ и 61 
тельности игр т, несмотря на то что в данном случае имеет о ем ные 
Это вк ‚аженная ориентировочная реакция после . м в отво 
место ярко а клетку. Следовательно, выпадение 58 | “% т ИЮче 
и ово оотЕНОСТВ ПР ами о яечение лем тит 
ской — тн Животные как бы НЫ = Е 06 ра- | Коти 
НОВОЕ 6 они не выполняли а ревме особенно специфи- | и Возб 
зом, повторение как неспецифическо ’к угнетению этой деятель- м Это Ами 
ческой деятельности — игры Е вЫывЫвает ровкоРеноратени» о ты мы 
= с 
ности. Наоборот, выключение ь фу т 
- к ыы 
416 цией 





игрового «потенциала» — «зарядку» соответствующих нервных 
центров. 


Своеобразная зарядка центров, на кот 


И. М. Сеченова, как результат воздействия 
пороговой силы. И. М. Сеченов (1935) 
что если раздражения, действующие на нервные центры, с полу- 
чающимися из них импульсами не могут найти естественного 
выхода (в наших случаях — в движениях, — А. С.), то они накоп- 
ляются в нервных центрах и выступают в усиленной степени, 
как только задержка исчезает. 

Зарядка может резко повышать воз- 1400 
будимость центров, имеющих отноше- 
ние к сложным формам деятельности, 
именуемым инстинктами. Эта особен- Е 
ность, будем ли мы ее объяснять появ- #00 1 
нием доминанты по А. А. Ухтомскому 


раздражителей под- 
писал по этому поводу, 

















500 
Рис. 30. Время игры у золотистого хомяка 
при разных режимах содержания (по: По- 
нугаева, 1968а). 
В дри  ожедневной игре; 2 — при игре через 0 : 
дня, По оси абсцисс — возраст, дни; по оси 
ординат — время, сек. 20 24 28 32 36 


(1925) или состоянием так называемой анпетенции по Крогу 
(Сао, 1948), сильно отличает многие врожденные формы поведе- 
ния от безусловных рефлексов. Нетрудно заметить, что в связи 
С этим многие исследователи (например, ТВогре, 1956) видят 
В инстинкте форму деятельности, возникающей спонтанно. Это 
несомненно отличает понятие инстинкта от понятия безусловного 
Рефлекса. Можно думать, что всякому инстинкту че 
Такая своеобразная способность зарядки соответствующих це 
ов п ии этой деятельности. Г ва 
| от них БОВ оВОРИРИРВ и с положением ое 
1918) 0б аппентентном — направленном характере ее = 
поведения. Обращают на себя внимание факты, и бо. 
Что типичные инстинктивные акты могут ыы путем времен- 
ванием соответствующих условных рефлексо О ВОЛИЧОНИН ТА 
ного выключения инстинктивной деятельности и У 
Ким путем гипотетического потенциала. отражает состояние 
Инстинктивная деятельность ори ль ро 
ры т ее ев характер ее проявле- 
Димости, имитирующей как Е: жение еще в высказыва- 
НИЯ. Эта сторона вопроса получила отра 
ивях А. А. Ухтомского (1923, 1925). еятельности, связанной 
отличие от пищедобывательнов, м ний 4960, 1962), 
< Функцией синокародитной зоны (Чер и. 








или запасания Корма у хомяков при раздражении защечных 
мешков (Слоним, 1964; Понугаева, 1968) игровая деятельность 
больше всего зависит от обмена веществ, а возможно, и от нали- 
чия тонического терморегуляционного возбуждения в отдельных 
мышечных группах (см. ниже). 

Есть все основания рассматривать игровую активность как 
состояние своеобразной доминанты; на значительную роль доми- 
нантных отношений в проявлении инстинкта указывал, как из- 
вестно, в свое время А. А. Ухтомский (1925). Однако в отличие 
от классических явлений доминанты доминантные отношения при 
игровом поведении усиливаются в результате ограничения этой 
формы деятельности. Возникает вопрос, не являются ли эти осо- 
бые формы активности, проявляющиеся спонтанно и включенные 
во многие стороны рефлекторной деятельности животного, накоп- 
лением энергетических потенциалов в связи с интенсивным раз- 
витием организма. Ведь, несомненно, развитие включает накопле- 
ние как пластических, так и энергетических веществ. Можно 
предполагать, что процессы истощения и восстановления, а равно 
и процессы роста могут оказывать стимулирующее влияние на 
самый двигательный апнарат и на мышечную систему. Будущие 
исследования физиолотов (а не психологов и биологов, как это 
было до настоящего времени) должны расширить наши знания 
в этой весьма важной области онтогенеза животного и человека. 

Поскольку игровая активность свойственна огромному боль- 
шинству млекопитающих, закономерно возникает вопрос и о воз- 
можности экспериментального изучения этой деятельности у че- 
ловека. Нас, разумеется, интересовала не сложная игра детей, 
включающая многие компоненты поведения, умственной деятель- 
ности и т. д. Здесь необходимо было по возможности упростить 
задачу, выделив из сложного комплекса игровых движений са- 
мый простой — ходьбу, бег, топанье ногами, что так характерно 
для детей дошкольного и младшего школьного возраста. 

Если у животных исследование суммарного поведения — дви- 
тательной активности — не представляет больших трудностей, так 
как в основе двигательной активности их лежит ходьба или дру- 
гая форма передвижения, то у человека эти трудности очевидны. 
Вместе с тем изучение нормальной двигательной активности че- 
ловека в разные возрасты имеет огромное практическое значе- 
ние для обоснования теории физического воспитания, для созда- 

ния специальных двигательных режимоз человека в условиях 
изоляции в космосе и т. д. Нам казалось уместным проведение 
такой работы на детях младшего школьного и дошкольного возра- 
стов в связи с их большой подвижностью и возможностью изу- 
чить форму двигательной Вос пт те иследование 
было проведено Н. Т. Лебедевой (1969, у 3) на детях — 

чащихся 1-го и 2-го классов. 

я ня помощи специального прибора-актометра изучалось общее 
количество движений (шагов) детей в разные АНИ Недели, сезоны 
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ода и при различном двигательном режиме. В среднем девочки 
т оиЗВОдЯт За сутки (часы активности) около 49 тыс. движений 
мальчики — более 14 тыс. Индивидуальные колебания очень ве- 
пики и могут достигать у девочек 10—35 тыс., у мальчиков — 
14—47 тыс. Тем не менее количество движений у отдельных 
дотей представляет статистически достоверные величины, дости- 
тающие 95%. Если подсчитать путь, проходимый детьми за. день, 





о ДА то сопе 


Рис. 34. Двигательная активность (за сутки) детей младшего школьного 
возраста (по: Лебедева, 1971). 


1—111 — соответственно 1—3-й классы. 1 — мальчики; 2 — девочки. По оси абециес — 
дни недели, по оси ординат — количество шагов, тыс. 


‚ То его колебания составят от 3 до 23 км. Очень интересную кар- 
тину представляют недельные изменения двигательной актив- 
ности в разных возрастных группах (1-й, 2-Й и 3-й классы). 
Из рис. 31 видно, что хорошо выраженная недельная перио- 
Дика в первом классе сглаживается во втором и практически 
исчезает в третьем. Этот факт говорит о значительных измене- 
ниях у человека природной активности — игровой деятельности, 
развивающейся с возрастом и приобретающей характер челове- 


Ческой деятельности. 


ДВИГАТЕЛЬНАЯ АКТИВНОСТЬ И УТОМЛЕНИЕ 

Если принять как основной тезис, что утомление есть физио- 
логическое состояние, призванное предохранить организм от ис- 
Тощения или других патологических нарушений, то, очевидно, 
& всех этапах эволюции животного мира отраничение работо- 
способности будет осуществляться различными механизмами, но 
Мологическое значение их будет однотипным. В лаборатории 
‚В. Фольборта (Герасимов, 1958) было показано, что чем выше 
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уровень организации нервной системы животного, 
сдвиги истощающего характера можно наблюдать п 
и тем быстрее наступает восстановление. Эти зависи 
искать и в процессе онтогенеза мышечной работоспособности. На 
произвольную игровую деятельность значительное влияние ока- 
зывает мышечная нагрузка и утомление. Впервые резкое Умень- 


тем меньши; 


Ри Утомлении 
мости следует 


шение произвольной мышечной деятельности было обнаружено 
в нашей лаборатории М. Р. Майзелис (1953). Даже кратковре- 
менная мышечная работа уменьшала двигательную активность 
большой песчанки на сутки и более. Снижение мышечной актив- 
ности после навязанного бега в третбане наблюдалось У разных 
видов грызунов (серых крыс, больших песчанок) и сопровожда- 

лось значительным снижо- 
4000 нием общего газообмена. Спе- 

циальное исследование влия- 


д 6 в ния навязанной мышечной . 


3000 работы на спонтанную дея- 
тельность (игру) было вы- 








2000 Рис. 32. Игровая активность мо- 

лодняка золотистого хомяка до 

и после работы в третбане (по; 
Склярчик, 1965). 


Белые столбики — до бега; заштри- 

хованные — после бега. А — контроль; 

Б — бег 10 мин.; В — бег 60 мин. 

По оси ординат — длительность бега, 
сек. 


полнено Е. Л. Склярчик (1965). В серии исследований изучалась 
игра золотистого хомяка до и после бега в третбане продолжитель- 
ностью в 10 и 60 мин. На протяжении суток (дня) наблюдается 
некоторое онижение игровой активности. Оказалось, что на фоне 
этой падающей интенсивности кратковременная навязанная мы- 
шечная работа оказывает ничтожное влияние на игру, тогда как 
60-минутная работа резко снижает игровую деятельность 
(рис. 32). 
Влияние в известной мере форсированной мышечной деятель- 
ности на игровую активность у детей было изучено Н. Т. Лебе- 
девой (1973). Ею были поставлены специальные опыты, в кото- 
рых в отдельные дни детям предлагались различные мышечные 
нагрузки в виде прогулок и дополнительных уроков физкультуры. 
Как видно из табл. 4, введение этих дополнительных нагрузок 
значительно снижает спонтанную игровую деятельность детей и, 
наоборот, ограничение активности повышает ее. Таким образом, 
и у человека в детском возрасте спонтанная активность может 
замещаться другими мышечными нагрузками. Насколько это вы- 
ражено у взрослых, покажут будущие исследования, проведение 
которых встречает известные методические трудности. 
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Таблица 4 
Двигательная активность младших школь 
ник 

(по: Лебедева, 1973) ыы 




















Исследуемые дети й 
Гух 











15 апреля. Повышенное количество 
движений 

Мальчики 18.65 --2.78 

Девочки 20.15-54.53 


ие И. с: ам, 


Среднее 19.54 4.53 


16 апреля. Контрольный день 
Мальчики 14.47 2.07 
Девочки 45.95-54.44 





Среднее 45.25 --1.25 


8 апреля. Ограниченное количество 


движений 
Мальчики 12.29 2.30 
Девочки 11.72-51.60 





Среднее 11.97 1.18 


9 апреля. Контрольный день 
Мальчики 18.58-51.86 
Девочки 15.09-51.59 





Среднее 16.49 1.27 


ФАКТОРЫ ВНЕШНЕИ СРЕДЫ И ФАКУЛЬТАТИВНАЯ 
ДВИГАТЕЛЬНАЯ АКТИВНОСТЬ 


Этот вопрос, если оставить в стороне сезонную динамику, 
практически очень мало изучен. Наибольшее внимание ее 
ватели уделяли влиянию температуры среды. Такие слоаиале 
тельности, как пищедобывание, грызение, роющая деят ‚ 
Неоднократно были объектами такого изучения. абы 

меется большой материал как отечественных, та по 
Иностранных исследователей, свидетельствующий —, ты 
У жвачных поедание корма и пастьба а Е ить ен 
высоких температурах среды (Финдлей Дус, Бикли, а. 
1959) Некоторые исследователи даже считают, ме очий тре 
Приема пищи является наиболее важным то Внук: ЗЫ 
теплопродукции у жвачных, заменяющим слаоо р 
Химическую терморегуляцию: # пищедобывательной дея- 
первые с угнетением двигателем, .. ении влияния кро- 
ности нам пришлось столкнуться при изуч Е 


тель 











Е 
у лошадей — продуцентов лечебных сывороток — 
вопусЕ на средних высотах (около 2500 м над ур. м.). Лошади 
ах на 2 . 
в а кровопускания не паслись В в и более. Мы 
тем пастьба в природных условиях состав № дей около 
700 чного времени. 
й а гипоксия приводит к резкому ограничению 
двигательной активности у мышей, что используется как тест 
а устойчивость организмов к гипоксии (КПоВеу её а|., 1968). 
В природных условиях ограничение пастьбы в горах наблюдал 
у равнинных пород овец В. Т. Иванцов (1966). я 
Температурные влияния на грызение были обнаружены 
А. И. Щегловой (1952) у большой песчанки, на роющую дея- 
тельность у ряда грызунов — 
А. Г. Понугаевой (1960). Су- 
ществует определенный опти- 
Г мум, при котором двигательная 
активность оказывается макси- 
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Рис. 33. Игровая деятельность мо- 
лодняка золотистого хомяка, выра- 
2 щиваемого при разных температу- 
# рах среды (по: Понугаева, 19686). 
— я Бо бециес — 

0 А й ён 1 при при 25°; по оси а 
- Ее С : ди — время 
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игры, сек. 


мальной. Возникает вопрос, какого рода деятельность — облигат- 
лая или факультативная — подавляется при воздействии неблаго- 
приятных метеорологических факторов? 

Разумеется, механизмы влияния на произвольную двигатель- 
ную активность здесь самые различные. При гипоксии наблюда- 
стся ограничение двигательной активности всех форм в связи со 
я температуры тела, что всегда сопутствует гипоксии. 
И ограничение активности возникает на фоне до- 

- ительных изменений гомеостазиса и само ограничение 
предупреждает дальнейшие, уже патологические сдвиги в ор- 
ганизме у грызунов. 
а лы можно рассматривать и ограничение пище- 
нием высокой  Облигатной — деятельности жвачных под влия- 
преж кой температуры. Здесь это ограничение преду- 

реждает перегревание. 
ео золотистых хомяков при разных температурах 
ности тек 10—12 и 25°, то резкое уменьшение игровой заняв 

ес тела людается у хомяков, выращенных в тепле (рис. 33). 
что соде У этих животных также снижается, т. е. можно думать, 

РЕ в тепле задерживает развитие животных. :: 
ностью авление общедвигательных реакций с игровой деятел 
У хомяков показало, что общедвигательная реакция 
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сравнительно мало изменяется в процессе развития (в отличие 
от игровой деятельности) и м зависит от температуры условий 
содержания животных (рис. 34), тогда как игровая деятельность 
значительно снижается (опыты с определением интенсивности 
игровой деятельности ставились при 20°). Одновременно с изме- 
пением продолжительности (интенсивности) отдельных приемов 
игры в ту же сторону сдвигаются латентные периоды и частота 
вступления в игру. Ректальная температура под влиянием игры 
либо остается без изменения, либо несколько снижается (на 0.2— 
0.4°). У серых крыс после игры наблюдалось снижение темпера- 
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Рис. 34. Соотношение продолжительности игры и общедвигательных реакций 
У молодняка золотистого хомяка, выращенного при разных температурах 
среды (по: Понугаева, 19686). 


А — при 20°; Б — при 30°. 1 — игра; 2 — общедвигательная реакция. По оси абсцисс — 
дни после рождения; по оси ординат — число движений. 


туры на 0.5°. Объяснить этот факт весьма нелегко. Можно ду- 
мать, что во время игры — мышечной деятельности — происходит 
«выключение термостата», регулирующего температуру тела. 
Следовательно, более тонкие отношения выявляются при изу 
чении влияния повышенной температуры на игровую деятель“ 
ность. Естественно, возникает вопрос, не является ли эта зависи- 
мость отражением состояния мышечной системы при разных 
температурах среды, заключающегося в более или менее значи- 
тельном включении мышечного терморегуляционного тонуса при 
более низких температурах среды (Иванов, 1962а, 19626; Иванов, 
Алимухамедов, 1963). . м 
Как известно, мышечный терморегуляционный тонус может 
выключаться не только при повышении температуры среды и 
выключении химической терморегуляции, но и при возросшем 
тТеплообразовании в мускулатуре в результате разобщения между 
ы } м (Веселкин, 1960; 
дыханием и окислительным фосфорилированием еж 
ейфах, 1960). Это послужило основанием для „енаааыйт- — 
ния некоторых веществ, изменяющих состояние теп о 
ланса в организме, на игровую деятельность. ВН 
Оказалось, что при введении а-динитрофен ь 


2°) повышение 
0.045 мг/г веса тела наступает значительное (на 2) 
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температуры тела; снижение игровой деятельности наблюдает) 
когда температура тела возвращается к норме. Доза в 0.015 м 
веса тела вызывает также сокращение времени игры при предва. 
рительно незначительном повышении температуры тела. В пе’. 
вом случае продолжительность игры сокращается в средием ва 
52%, во втором — на 22%. Статистически обе величины досто. 
верны (р=99 и р=98). В обоих случаях несколько Возрастает л 
латентный период игры, особенно при дозе 0.045 мг/г веса тела, 

Введение пирогенала в дозе 0.005 мг/г веса тела также вызы- 
вает сокращение продолжительности игры и очень небольшое 
повышение латентного периода. Температура тела при этом ос- 
тается практически неизменной. Таким образом, как а-динитро- 
фенол, оказывающий влияние на мышечную энергетику, так п 
пирогенал, влияющий главным образом на теплоотдачу, резко 
ограничивают игровую деятельность. 


Пирогенал обладает весьма своеобразным действием на термо- 
регуляционные центры, резко повышая их чувствительность. При 
этом характерно и ступенеобразное изменение реакции, как бы 
суммация термических раздражителей, и повышение температуры 
тела. Действие пирогенала в основном центральное, действие 
а-динитрофенола периферическое, разобщающее процессы окис- 
ления и окислительного фосфорилирования. Введение небольшой 
дозы аминазина (0.02 мг/г веса тела) вызывает на фоне неизмен- 
ной температуры тела очень резкое сокращение продолжитель- 
ности игры (на 63%) и возрастание латентного периода (почти 
в 5 раз — 483%). При этом, кроме ограничения игровой актив- 
ности, наблюдается снижение и общей активности. 

Аминазин обладает центральным действием и в большей мере 
вызывает гипотермический эффект, являющийся результатом 
значительного снижения мышечной активности (как спонтанной, 
так и рефлекторной). Следовательно, угнетение игровой актив- 
ности возможно как при воздействии на центральные, так и на 
периферические звенья двигательного аппарата терморегуляции. 
ех случаях нарушения теплового баланса, 
три сдвигах в теплообразовании и тепло- 
тся игровая деятельность. Применение 
эту деятельность, но только на фоне общего 
ивности, в том числе и пищевого поведения. Это 
сказывается и на резком возрастании латентного периода при 
наступлении игры. Здесь на фоне общего снижения обмена ве- 
ществ выпадает не облигатная деятельность — питание ая 
как молодняк в этих условиях развивается нормально), о датене 
тативная, не связанная с основными жизненными потребностям 
организма. 


ч ъную ак- 
Может ли повышение температуры угнетать двигательну 


. Л. Склярчик 
ее На этот вопрос отвечают исследования Е 
965), показа 


Е Е етбане у кро- 

ИЕ вттей, что при навязанной работе в реж — тем- 
‘ов отказ от работы тесно связан с повышение ре 
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пературы. Таким образом, высокая температура среды может 
ограничивать работоспособность, т. е. двигательную активность 
зкивотного. Особенно это заметно у мало тренированных к дан- 
ному виду мышечной работы животных. 

В этом отношении представляют интерес опыты с исследо- 
ванием интенсивности игровой деятельности при разных темпе- 
ратурах среды, произвольно выбираемых животными в приборе 
(термоградиент) -Р ертера. Оказалось, что животные, выращенные 
при более низкой температуре, и в приборе Гертера играют при 
более низкой температуре. Возможно, что здесь имеет место свое- 
образное импринтирование температуры среды, в которой проис- 
ходит начальный период постнатального развития. 


ГОМЕОСТАТИЧЕСКОЕ ПОВЕДЕНИЕ И ЕГО ИЗУЧЕНИЕ 


Гомеостатические реакции, направленные на поддержание по- 
стоянства внутренней среды организма, включают как вегетатив- 
ные компоненты (дыхание, кровообращение, обмен веществ, сек- 
реторные процессы), так и двигательные реакции, совокупность 
которых, собственно, и следует называть гомеостатическим пове- 
дением. В известной мере эти реакции связаны с оборонительным 
поведением, так как обеспечивают уход от неблаголриятных ус- 
ловий и выбор оптимальных для данного организма условий 
среды. 

Систематически гомеостатические реакции были описаны ав- 
тором (Слоним, 1949, 4964, 1971), однако специальные физио- 
Логические исследования были начаты в нескольких направле- 
ниях значительно позже. В настоящее время сформировалось 
несколько направлений в изучении гомеостатического поведения. 

ти направления следующие: а) изучение предпочитаемых усло- 

ВИЙ так называемого преферендума; б) активное регулирование 
окружающих условий среды при помощи специальной аппара- 
Туры и, наконец, в) изучение специальных форм деятельности, 
направленных на создание оптимальных условий существования 
8 природе. : 

Активное регулирование животным условий среды представ- 
ляет модификацию опытов с изучением инструментальных услов- 
ных рефлексов. Сущность методики состоит в том, что животное 
крыса, собака, обезьяна) нажимает на планку рычага, изменяя 
Условия среды (понижая или повышая температуру, освещае- 
мость, скорость движения воздуха и т. д.). Этот методический 
прием сочетается с раздражением отдельных структур мозга, из- 
менением Условий среды или направленным изменением состоя- 
Ния организма (адаптацией к теплу или к холоду, введением 
Тормонов и т. д.) 

сследования, проведенные в течение последнего десятилетия, 


показали, что воздействие холода (СатИот, МатКз, 41958; ТаНез, 
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Ве: ое ля : 
Е слаж еоптической об; о е 
Гейзз, 1959, 1960), охлаждение пр ``. р, (Забщон Повод 
|“ ба гипотермия у крыс (РапизКа, Роро\, 1963: р 10 пр на 
1 х слаба ‹ увел скорости нажима т.” Ра. ом0' тем 
1965) приводят к увеличению т нажима на танк ых ВР 
ей вызывающего тепловое подкрепление. Латье п Вейс Пт. яр вой ИЕ 
чаг : ь 
ры ок 1959) показали, что скорость нажима на планку м те ь путем 
И аб б й воидэктомированны. 280 еаЕ 
тепла была большей у тиреоид мированных и пот. чала Р 
получения : - ВО т а В 
вергнутых воздействию холода крыс, чем у Е ированных на поддерж 
ке интактных животных. Инъекции трииодотиронина прин). ратурыт ея 
или, наоборот, к снижению скорости ответа. Более того, было аблюдалс : 
ее а НАаМ на планку у"адалтированакя т пазываю : 
ло Животных была ниже, чем у контрольных (Габез, Убе, щего тер 
1960) Сатинов (Зайтой, 1964) обнаружил, что не только местно Пра 
охлаждение преоптической области термодами вызывало нажим № ются В 
на планку рычага с тепловым подкреплением у крыс, но также, температура 
что эти ответы могли быть интенсифицированы а ме м отаждени 
ного охлаждения с экспозицией животных на холоду. | р И ваш гипотал: 
Пануски (Рапизка, 1963) было показано, что нь нуренних 0] 
лики не нажимали на планку для получения и а юктального те 
период, даже когда они подвергались воздействию х риа. ай температу] 
слегка пониженную температуру. В большинстве =. е а ические изме 
ваний постоянно подчеркивалось, что между вре ? 
животное впервые 


когда 
экспонировалось на холоде, и трети 
имать на планку для НИЕ Вы Было 
й период времени — латентный еее и 

* й Л © >. 

высказано предположение (Зайпой, 1964), что ны вызыва- 
планку для получения тепла после латентного а до опреде 
лось падением центральной температуры животн 
ленного критического уровня. > ки предио- 
Однако в то время, как хомяки после зимней (Сишииа -я а[., 
читают в Т-образном лабиринте теплую среду | температурой 
1967), другие зимоспящие животные с пониженной 


ла. 
ы чения теп 
тела (РапизКа, 1963) не нажимают планку для полу 

У золотистого хомяка 


ы ызы- 
гипотермия в последующий ты ея вос- 
вала снижение предпочитаемой БЕ со 1970). 
й температуры тела (МисВве орегуляция 
млекопитающих — крыс — терм праге” 
сле тяжелой длительной 5, бош её а1., 
са (Ап@лаз, Гоуеоск, 1955; и локомоции, 
е сопровождается измене тан по- 
ича, и исследования ыы: > затруднены. 
гуляции у этих животных бе >. вызы- 
оду тем у зимоснящих энивотьых подобная 6 терморегуляции 
зает лишь слабое Кратковременное нарушени: 


торых иногда и во- 
п малозаметные локомоторные затруднения, ко 
все не бывает. 


тела 
При полном восстановлении температуры ( 
боле гипотермии У крыс А. А. Калихман (с 
лее высокую предпочитаемую температуру 
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сильно нарушается по 
за период около 1 ча 
1966). Такое нарушени 


щими до парал 
веденческой терморе 










Для уточнения факторов, контролирующих терморегуляцион- 
ное поведение, на крысах, обученных избегать нагревания при 
помощи нажима на рычаг, были поставлены эксперименты, в ко- 
торых время, затрачиваемое на ответ, возрастало с увеличением 
тепловой интенсивности. Подробно поведенческая реакция изуча- 
лась путем регистрации температуры кожи на спине в момент 
начала реакции и по ее окончании. В нейтральной среде (23°) 
поддерживался относительно стабильный уровень кожной темпе- 
ратуры за счет изменений поведения. Аналогичный результат 
наблюдался также при испытаниях в тепле (32°). Эти данные 
указывают на наличие периферического механизма, контроли- 
рующего терморегуляционное поведение (ТАр!юп её а|., 1970). 
Центральные влияния на поведенческую терморегуляцию выра- 
жаются в том, что в процессе поведенческой терморегуляции 
температура ядра тела повышается (или’ понижается) в ответ 
на охлаждение (или нагревание) медиальной преоптической об- 
ласти гипоталамуса. Кратковременные термические изменения во 
внутренних органах обезьяны-саймири, вызываемые с помощью 
ВОЗД  ректального термода, стимулируют поведенческие изменения кож- 
Польши» НОЙ температуры таким же образом, как и соответствующие тер- 
0 КД № мические изменения в гипоталамусе, но эффективность их с0- 
'’. ставляет всего лишь 'з от последних. Длительное ректальное 
[а то 1 нагревание (или охлаждение), наложенное на охлаждение гипо- 
я ое таламуса, изменяет поведенческую терморегуляцию, понижая 
(или повышая) отклонение кожной температуры, что необходимо 
животным для достижения термического баланса. Следовательно, 
поведенческая реакция зависит от того, препятствует или спосоо- 
ствует ректальная температура нормальной физиологической 
реакции на охлаждение гипоталамуса. С другой стороны, нагрева- 
ние гипоталамуса оказывает, по-видимому, такое сильное воз- 
действие на механизмы понижения температуры тела, что накла- 
дываемые изменения ректальной температуры не имеют оо 
нительного влияния на поведенческую реакцию (Адаш, 1970). 
ледовательно, экстероцептивные влияния При темперетувной 
раздражении кожи оказывают большее влияние, чем сигналы 00 
изм у внутренних органов. ых ы 
Е А гипоталамуса обазрины отв 
активно изменяют температуру среды в обратном р-р — 
и на соответствующую величину. Температуры, НЫ 
сдвигаются в том же направлении, {м Ур. ы. 
азличные температуры, которые щжь- и 
<в06й среды, позволяют обнаружить не температурой ги- 
сте мая тах Карлайля (Сагные, 1966) 
таламуса (Ада1т, 70). > НН: ах 2.5°. 
температура и у крысы БА нам 
& у обезьяны-саймири этот диапазон с нфракрасного тепла в ус- 
ажим на планку для получения о мере того как окружаю- 
Повиях холода давал меньше тепла, п ". 






























































































температура и величина подкрепления. теплом УВеличиы 
щая Получение подкрепления у обезьяны было прямо опор. 
лись. Полу мому эффекту подкрепления и, Таким образ 
ЕЕ аре, й прием тепла. Крыса же "=. 
поддерживался постоянный пр м жа получала 
больше тепла при болыших величинах . р ния, чем пра 
х. Эти видовые различия представляют ольшой интерес, так 
Ва Кой терморегудя. 
У интенсивность 
нием были хорошо 
ской камере с ре- 
МОЖНоСТЬ ВКЛЮчаль 
ъ или охлаждающий воздушный ко. 


как врожденную основу, так - 
мые и изменяемые элементы, в том числе == 
ты, связанные с научением. Эти простые у 
ыты связывают лабораторный эксперимент к 
Условиями существования организма. В кач 


примера можно привести работу, выполненную на свиньях. 
нгрэм и Л 


за 
егг (Тпаташ, Гевое, 1970) вели Ив 
группами свиней, содержавшихся на участке, где имели ‹е воз- 
пастбище и избушка с соломой. Регистрировались но 
духа, радиационная температура, температура по м ваться 
метру и осадки. Свиньи начинали искать оаени лез ниже 
месте в избушко после падения окружающей т ВИРУР =® при 
лаборатории обмен веществ повышается у == = 
в ертУро ниже 4258 зучение поведения те: 
НЕ 25° свиней наблюдается положительн ион- 
веденческая реакция, Когда подкреплением является ея 
У животных отмечалось стремление ан воз- 
ую часть зРемени на участке с наименьшим еее что 
ы. Это совпадает с лабораторными наблюдениями о я 
а азбегают района действия вентилятора. й термо- 
серые Исследования в области ке А. Ко- 
о сКОХоЗЯЙственных животных провед ‚. Здесь 
инь (1956, 1957) в Условиях Южного р они фак 
Установлены Зависимости между метеорологическ 
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1972). Здоровых мужчин помещали в ва 
водой, в которой поддерживалось пять 
№23, 28, 33, 38 и 40°. Температура ванны 
 татором и при этом регистрировалась те 


| левую руку испытуемого надевалась перчатка, через которую про- 
’пускался постоянный ток воды. 


горами и поведением животных на пастби 
тура оказывает угнетающее влияние на акт пастьбы. При этом 
длительность отдельных элементов пастьбы, например количество 
щипков в единицу времени, остается постоянной, 

Имеются многочисленные факты, сви 
чии поведенческой терморегуляции, св 
нием и у человека. В качестве примера 
дование французских физиологов Кабан 


ще. Высокая темпера- 


детельствующие о нали- 
язанной с теплоощуще- 
можно указать на иссле- 
ака и др. (СаЪапас её а]., 
нну с перемешивающейся 
постоянных температур: 
выбиралась эксперимен- 
мпература пищевода; на 


Рука находилась вне ванны. 
Температура в перчатке регулировалась произвольно правой ру- 
кой, помещаемой также за пределами ванны. Испытуемый мог 
получить в перчатке любую температуру — от +45 до +45°. Ис- 
пытуемым предлагалось выбирать наиболее приятную для них 
температуру. Результаты показали, что приятное термическое 
ощущение зависит больше всего от температуры внутренних ор- 
танов. При постоянной температуре ванны испытуемые с повы- 
шенной температурой тела выбирали холодную температуру 


‚в перчатке, а с пониженной — теплую. Между температурой 
’ внутренних органов и температурой в перчатке всегда существо- 
вала обратная линейная зависимость, но при этом имела значение 
‚ и средняя температура кожи, вычисленная по температуре ванны, 


Этот пример показывает, что стимулы поведенческой терме- 
регуляции, т. е. направленные на поддержание температурного 
гомеостаза двигательные акты, зависят от раздражения как 
внешних, так и внутренних анализаторов — сенсорных систем, 
Роль каждой из этих систем еще изучена совершенно недоста- 
точно и изложенные факты являются, несмотря на более чем 
Десятилетний опыт работы многих исследователей, еще первыми 

ти. 

пы ке ив гомеостатического поведения ее 
с температурой среды является определение р неы ь. о 
пературы или термопреферендума. По существу м ион =» 
направлениями исследований нет принципиальной разниц > 
дело заключается в различии методики, в разной степени ые. 
Чающей элемент научения, т. е. пользование определенны 

приемами регулирования поступления тепла или оао тео 

Свое начало метод термопреферендума берет от ее ыы 
тов Гертера (Нешщег, 1936), сущность которых Быт к сы 
извольном выборе животным определенной ыы тут = —ы 
Животные, помещенные в термоградиент-прибор, „. кем 
вестную температурную зону и остаются в рек Бека 
время. Само определение предпочитаемой ыы ны ий 
градиент-приборе производится у спокоин д 
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и эта предпочитаемая температура практически пред 
полный мышечный покой животного. 

Работы Гертера (Негбег, 1952), а также некоторых ру 
исследователей (Ваззшо, 1935; Калабухов, 1939; Водепненще 
1944; Щеглова, 1952; Башенина, 1953, и др.) показали, что т 
каждого вида организмов в определенном физиологическом ки 
стоянии (например, при беременности) наблюдается определен. 
ная предпочитаемая температура среды. Уровень предпочитаемой 
температуры зависит от многих факторов, в том числе и от тем- 
пературных условий обитания животных в природе. 

По данным Гертера (Негёег, 1952), видовые особенности 
предпочитаемой температуры совершенно не зависят от содержа- 
ния животных в неволе, не зависят от пола животных. Рождение 
в неволе также не меняет этого признака. 

Гертер не обнаружил сезонных изменений предпочитаемой 
температуры у мышей, а также у представителей этого вида, вы- 
ловленных из разных районов ГДР и ФРГ. Такая стабильность 
предпочитаемой температуры (по Гертеру) позволяет считать эту 
особенность реакции животных на внешнюю среду важнейшим 
таксономическим признаком. 

Экологические зависимости предпочитаемой ‘температуры про- 
слеживаются (по данным Гертера) весьма слабо. Например, очень 
высокая предпочитаемая температура у всех исследованных ви- 
дов рукокрылых не может быть объяснена условиями их сущест- 
вования как типичных гетеротермных организмов. У насекомо- 
ядных предпочитаемая температура занимает узкий предел — от 

+ 33.5 до +36.5°. 

Среди грызунов наиболее низкая предпочитаемая температура 
наблюдается у хомяка — Сукешз стеешя (29.6°) и водяной 
крысы — Агосо]а фетгезй5 (28.5°). Последнее вполне объяснимо, 
так как это животное является водным организмом с хорошей 
тепловой изоляцией и избегает высоких температур в воздушной 
среде. Относительно низкие предпочитаемые температуры наб- 
людаются у обыкновенного суслика — СИеЦиз сиеЙиз (30.5°), 
малого суслика — С. рубтаеиз (30.5°), пашенной полевки — РИУ- 
туз вит ет: (30.9), гребенщиковой песчанки — Мемопез та- 
пзстиз (30.8°). 

Перечисленные ви 
ные области, 
они имеют о 
температ 





Убматривае, 
































ды грызунов населяют совершенно различ- 
как более северные, так и более южные, однако все 
динаковую и притом очень низкую предпочитаемую 
Уру. В более поздних исследованиях, проведенных на 
лабораторных белых мышах и трех видах диких мышей рода 
Ретготузсиз, были установлены более определенные экологические 
зависимости. Все исследованные животные содержались в Усло- 
виях постоянной температуры. Термопреферендум был изучен 
нри температуре от +5 до + 45°. и 

ое а (Р. 1еисориз погеботасет515) и лабора- 
торные мыши выбирали наивысшую температуру и имели наимень- 
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шую вариабельность в реакции выбора (32.4 1.3°. 31.82.52) 
тогда как лесные оленьи мыши (Р. татсшаиз Ета) р 
вые оленьй мыши (Р. татаещаная Байта!) выбирали наи =. 
среднюю температуру и имели наибольшую ЕН п 
зетах (29.14.75; 25.8+5.2°), ВЫ 

Авторы считают, что полученные различия обусловлены эколо- 
тическими условиями существования сравниваемых видов (Оо! 
че, ЗЫпзоп, 1966). дов (081- 

они температура, изучаемая в термоградиент-при- 
боре (по Гертеру), подвержена значительным колебаниям не 
только у представителей одного и того же вида, но и у одной 
а 1952) ие — состояниях. По данным 

, ратурный оптимум у беременных 
песчанок повышался в первую половину беременности. Н. В. Ба- 
шенина (1953) приводит данные, указывающие на изменение 
предпочитаемой температуры после пребывания особи в условиях 
различной температуры среды. Поэтому едва ли всегда можно 
товорить о предпочитаемой температуре как о четко выраженной 
видовой характеристике или таксономическом признаке (Калабу- 
хов, 1939, 1950). 

Особенно важно в этом отношении рассмотрение географиче- 
ской изменчивости предпочитаемой температуры как критерия 
отношения данных популяций одного и того же вида к темпера- 
турам внешней среды. Эта зависимость установлена Н. И. Кала- 
буховым (1939, 41950) для лесной и желтогорлой мыши, 
Н. В. Башенина (1953), подтверждая эту точку зрения, указы- 
вает на большое значение (для исследованной ею обыкновенной 
полевки) микроклиматических условий (приземного слоя воз- 
духа, снежного покрова, температуры в норах). 

Зависимость между предпочитаемой температурой и особен- 
ностями терморегуляции у некоторых видов грызунов и в раз- 
личные сезоны явилась предметом большой работы Н. И. Калабу- 
хова (1957). Автор рассматривает зависимости между предпочи- 
таемой температурой и температурой критической точки обмена 
веществ, температурой тела, содержанием гемоглобина и лейко- 
цитов. Обнаруживаемые при этом закономерности не всегда ясны. 
Наибольшие зависимости между температурой критической точки 
и термопреферендумом наблюдаются у песчанок — большой, крас- 
нохвостой, полуденной, гребенщиковой. Например, зимой между 
температурой критической точки, когда наблюдается самый низ- 
кий уровень теплопродукции, и предпочитаемой температурой 
диапазон оказывается меньшим, чем летом. Есть все основания 
сотласиться с Н. И. Калабуховым в том, что в равные сезоны при 
разных температурах в норах предпочитаемая температура — как 
менее подвижная — и температура критической точки находятся 
в различных соотношениях. 

Предпочитаемая температу 
Цессе постнатального онтогенез 


ра значительно изменяется в про- 
а. В опытах Иди и Огильви (Еебу, 
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ОзЦие, 1970) изучался температурный преферен 


ДУм ум 
белой мыши (Миз тизси из) и монгольской пе ы 


Олодняка 


счанки 
ипвисиа$). В раннем возрасте температурный префе 07 
был у обоих видов высоким — около 37.9°. 0 Рендум 


н понижался с т 


личной скоростью и достиг уровня 30.1° взрослых Животных 


шей в возрасте 5 недель, а у песчанок в 12-недельном и 
что у обоих видов совпадает с достижением половой ыы 
Сопоставление интенсивности метаболизма У белых мышей 
личного возраста позволяет предположить, что устойчивый т. 
вень теплопродукции, предпочитаемой температуры взросдлото 
организма достигается примерно в этом же возрасте. 

Предпочитаемая температура может изучаться не только в со- 
стоянии покоя, но и при различных формах деятельности Живот- 
ных. В нашей лаборатории А. Г. Понугаевой изучалась предпо- 
читаемая температура во время игры у молодняка золотистого 
хомяка. Оказалось, что игра всегда происходит в зоне более низ- 
кой температуры, нежели последующий отдых и сон. Следова- 
тельно, более высокая теплопродукция приводит к снижению 
предпочитаемой температуры среды. Известны факты, что тнездо- 
строительная деятельность крыс происходит в зоне более низкой 
температуры, нежели пребывание самих животных (самок) в по- 
кое. Этот факт указывает на своеобразную направленность этой 
формы деятельности, обеспечивающей развитие молодняка. По 
данным Джелинео (1959), скорость развития молодняка у крыс 
возрастает при более низкой температуре среды. ь 

Интересные данные о взаимоотношениях между отдельными 
формами деятельности под влиянием температуры среды были 
получены при изучении американской белоногой мыши (Реготуз- 
си; 1еисориз), у которой регистрировались потребление воды и 
пищи, а также гнездостроительная деятельность. Наименьший 
прием калорий наблюдался при 30° (73.55 9.56 ккал./100 г/день); 
он линейно возрастал до максимума 460.92-23.63 при 7°. Потреб- 
ление воды было наименьшим при 25° (20.64-2.52%/вес тела/ 
день); оно возрастало как при более высоких, так и при более 
низких температурах. Хотя общая активность была высшей 
между 20 и 25°, поведение, связанное с гнездостроением, было 
активным при 30°, достигало максимума при 20° и оставалось 
примерно на том же уровне по мере того, как температура пони- 
жалась. 

Большой материал посвящен влиянию температуры среды на 
различные формы деятельности животных. Основные факты здесь 
касаются пищевого поведения и особенно пищедобывательного. 
Большое значение имеет ограничение приема пищи при высоких 
температурах среды у сельскохозяйственных животных (крупный 
рогатый скот, лошади) и отчасти у овец (Трайб, 1959; Наё!е2, 
1969). Здесь поведенческие реакции в значительной мере заме- 
щают вегетативные реакции терморегуляции (изменения обмена 
веществ, сосудистой реакции, потоотделения), иногда слабо разви_ 
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тые У ЭТИХ животных и не обеспечивающие поддержания по- 
стоянства температуры тела. 

Интенсивность некоторых форм деятельности животных мо- 
жет резко изменяться в зависимости от температуры среды. Так, 
например, интенсивность запасания корма гребенщиковой пес- 
чанкой при смене температур среды с 25 до 8—6° возросла в 10 
раз (Ольнянская, Щеглова, 1971). С другой стороны, роющая 
деятельность большой песчанки резко возрастает при повышении 
температуры, что направлено на уход от раздражителя в нору 
(Щеглова, Смирнов, 1963). 

Таким образом, зависимости интенсивности деятельности жи- 
вотных складываются из общей «экономии» энергетических зат- 
рат при повышении температуры среды и стимулирования или 
торможения специфических реакций, направленных на сохране- 
ние температурного гомеостаза. 

Большое значение в поддержании температуры тела животных 
имеет так называемая «коллективная терморегуляция». Это яв- 
ление было впервые описано Хиллами (НШ, НШ, 1943), а затем 
изучено в терморегуляционном и поведенческом аспектах в на- 
шей лаборатории (Слоним, Щербакова, 1949; Понугаева, 1960; 
Ольнянская, Щеглова, 1974; Шепелева, 19716). 

В основе этого поведенческого механизма поддержания тем- 
пературы тела лежит способность животных собираться в группы 
и тем самым уменьшать поверхность тела, т. е. ограничивать по- 
тери тепла. Эти поведенческие акты особенно хорошо выражены 
в покое, например во время ночного сна обезьян в вольере. При 
этом наблюдалась линейная зависимость между температурой 
среды и количеством обезьян в группе во время сна. Подобные 
явления были подтверждены на многих видах млекопитающих 
(щенках, свиньях — На{!е2, 1969; моржах — Кау, Сайеюп, 1968), 
некоторых птицах (Шилов, 1968, и др). Возникновение и раз- 
витие этой формы поведения тесно связано с так называемой 
«социализацией поведения» (см. с. 68—86). 


ЭНЕРГЕТИКА СПОНТАННОГО ПОВЕДЕНИЯ 


Прямая энергетическая оценка двигательной активности, и 
в частности спонтанного поведения, представляет значительные 
трудности. Однако использование небольших респирационных 
пнейматических камер позволяет регистрировать изменения газо- 
0бмена за сравнительно короткие отрезки времени. С другой 
стороны, разработанная А. Г. Понугаевой (1968а, 19686) мето- 
дика регистрации интенсивности игровой деятельности позволила 
сопоставить эти величины. 

Предположения о значении энергетики движения в формиро- 
вании и стимулировании мышечной спонтанной деятельности вы- 
<казывались неоднократно. Так, Эйбл-Эбесфелдт (Е-Еез{е1 46, 
1950) выдвинул теорию игры, где игра рассматривается как про- 
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ен 
цесс сбрасывания энергии, накапливающейся во аНиЗм (зовобу из 
ределенный период развития животного. Теоретические ры В. 
ления об избыточно накапливающейся энергии высказаны став. 
Армстронгом (Агтзгопо 1947, 1950) в Связи с сти АЖ 
деятельностью животных. ИВНОй визяя 
В опытах А. Г. Понугаевой первой задачей было дв" 


Установль. 
ние наличия взаимозаменяемости В 


двигательной беятельност „ 
животного, т. е. выяснение того, может ли спонтанная я 
ность — игра — замещаться другими формами ы 




































Г деятельности 18—80 
спонтанными или рефлекторными. Хронометражные наблюдения 18—39 
над временем протекания игровой, умывательной й чесательнох 2— 
деятельности (рефлексов) показали, что в условиях одиночного 24—54 
содержания (изоляции), когда игровая деятельност 4 23—50 
того хомяка полностью исключена, резко воз ; 
трачиваемое на облизыв Уже из этою 
Таблица 5 примечание. 
Время, затрачиваемое на Умывательный и чесательный 
рефлексы играющими животными в группе и животными, с 
изолированными от себе подобных (по: Понугаева, 1965) ЭНЕРГЕТИКА 
бен У иволированной Изтерес к физ 
Помет Дни жизни [А РННИЫВ 


пошений живот: 
ия в связи с 

логической пр 
20—28 .54. 7. < существ на 
19—39 ь . ь Е Цельных экосис 
29—48 .8-0. .0-1. аз экологичес: 
о в естество 


г Для выявле 
(их факторов 
что одна форма деятельности может М 


энергетическом балансе организма. 
тверждения этого факта необходимо 
этих двух формах и. 

о 
огромные различия а и 
У изолированных и м этанс 


в %4 от общей длительности опыта 




















организма не только по валовому ее итогу, )Мутсва, 19 
личественную роль облигатной и факульта \ 

организма. Это в свою очередь позволит в формы К 
поведения, которые в разной степени отра 


жают «нужды тела». о 
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Газообмен у играющих золотистых хомяк 
и у изолированных при свободной п 


Таблица 6 


ов в группе 






































Примечание. 








Во всех случаях различия недостоверны. 


обе 
(по: Понугаева, 1965) ыы 
Потребление кислорода, мл/кг/час 
Помет Дни жизни Пол то 
в группе из 3 особей | У изолированной 
особи 
4 18—36 Самки 3176194 3526 370 
9 18—36 Самцы 3176-88 911568 
3 20—39 2 самца, 3983 +235 357687 
24—51 с вжы 6 
4 — амки 3252-25 3222 +27 
5 23—50 Самцы 3282 +-29 34621-25 








ЭНЕРГЕТИКА СТАДНЫХ И ПОПУЛЯЦИОННЫХ ОТНОШЕНИЙ 


Интерес к физиологической оценке стадных и популяционных 
отношений животных в природе значительно возрос за последнее 
время в связи с проблемами, поставленными Международной 
биологической программой (МБИ), — изучением энергетики жи- 
вых существ на разном уровне биологической продуктивности 
отдельных экосистем и биоценозов. Эти сами по себе далекие от 
задач экологической физиологии проблемы, однако, решаются не 
только в естественных условиях обитания животных, но и тре- 
буют для выявления значения отдельных биотических и абиоти- 
ческих факторов среды создания экспериментальных условии — 
отсюда метод исследования экспериментальных популяции, по- 
лучивший широкое распространение для анализа главным обра- 
зом внутривидовых отношений, возникающих на разных стадиях 
формирования и существования популяции животных. ] 

Первым этапом исследования такого рода внутривидовых взаи- 
моотношений животных было изучение изменении газообмена 
при помещении (экспозиции) нескольких особей в группу. Как 
правило, при этом наблюдалось понижение общего газообмена. 
Впервые факт такого рода, как было указано выше, был установ- 
лен Хиллами (НШ, НШ, 1943) и затем ты бо. 
твержден на млекопитающих (Понугаева, 1949, т садпз К, 
1969; Мугсва, 1969, и др.), на рыбах о оНь в 
1966), на беспозвоночных (Ивлева, 1960; НеаТеу, нЕ азоп, 
1974). При этом обнаружилось, что понижение газообмена у го- 
мойтермных организмов нельзя объяснить только ограничением 
потерь тепла в группе, так как наибольший эффект снижения 
газообмена наблюдается у организмов, ведущих стадный или ко- 
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ведено на искусственн 


(Уждавини, 1970; Ваег, 1971). Резко возрастает агрес . 
ведение у лабораторных мышей (Сагабн с! а1., 1969). 09 
влияние на типофизарно-надпочечниковую систему, т 
и др., 1970); функцию коры надпочечников (Старыгин т 
се это составляет предмет изучения бурно развивающей ! 
области — популяционной физиологии. ы 
Однако до настоящего време 


у 
- 
ечено 





диких (полевки) (Рейгазеуяся, 1957; СЬл1зНап 1959, и мн. др.). 


мирования поведения внутри 
такие взаимоотношения, 
только на двигательную а 
но и на гормональный ст 
размножения. 

Опыты с изучением энергетичес 
ций грызунов в динамике форми 
лены В. К. Шепелевой (1974в). У 
состоящих из 6 самок и 3 самц 
клетку, где они могли постоянно жить и 


ции проходят в своем развитии несколько ста 
щихся изменениями поведения. Эти стадии сл 

1) ориентировочная реакция, при прохождении которой жи- 
вотные обследуют новую клетку, друг друга, Подстилку, корм и 
прочее; 

2) установление иерархии между особями с частыми драками, 
расселение особей по площади клетки, устройство Убежищ из 
сена и ваты, запасание корма; 

3) размножение; 
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`} 5своения территории и размещение по площади к 
“лением иерархии; ди к 





4) стабилизация отношений 
между особями 
‚ Т. е. окончание 
летки с установ- 


5) зимнее, несколько угнетенное состояние особей с прек 
ра- 


” щением размножения. 


: ых экспериментальных объектов служили представ 
тели трех видов диких грызунов с разной экологической ет 
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Рис. 35. Газообмен у грызунов на разных стадиях формирования экспери- 
ментальных популяций (по: Шепелева, 1974в). 


4 А — степная пеструшка; Б — желтая пеструшка; В — джунгарский хомячок; Г — мон- 


гольская песчанка. По оси абецисс — стадии развития; по оси ординат — потребление 
кислорода, мл/кг/час. 


лизацией: 1) джунгарский хомячок, ведущий одиночно-семейный 
0браз жизни, деятельный преимущественно в вечерние и ночные 


Г 
| 
‚ часы суток, зимой впадающий в спячку; 2) степная и желтая 
пеструшки — типичные представители `полевок, колониальные 


точным ритмом активности; 3) монголь- 
колониальная форма, активная утром 
с чрезвычайно быстрыми движениями, 


формы со смешанным су 
ская песчанка — семейно 
и днем, легко возбудима, 
бегом и прыжками. 
Грызуны жили в с 
и для определения газообмена пом 
меру с колпаком из органического 
среды были относительно стабильными. 


пециальных экспериментальных клетках 
ещались в герметическую ка- 
стекла. Условия окружающей 
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Производился расчет потребления кислорода (в 
животных в час), брались средние данные За 24 часа. 
популяции и соответствующие ей изменения газообмена ед 
ляются в следующем виде: наиболее высокий обмен наблюда Тав- 
в стадии ориентировочной реакции и особенно В стадии и 
зации популяции. Это связано как с Е 
так и со стрессирующими факторами. й ры 
зация популяции и более или мен а ыы. 
него угнетения жизнедеятельности а 
пенью возбудимости соотношени 


веденческую основу, которую составляют ста- 
уляций. Этот метод, широко распространяю- 


щийся в США и Польше, еще почти не использован отечествен- 
ными исследователями. 


О РОЛИ ЦЕНТРАЛЬНЫХ И ПЕРИФЕРИЧЕСКИХ МЕХАНИЗМОВ 
В ПОДДЕРЖАНИИ ДВИГАТЕЛЬНОЙ АКТИВНОСТИ 


среды, и в частности содержа- 
Ут вызывать возбуждение ре- 


, редую Е 
каждые 3 часа пищевые поиски у крыс (ВюВь, “4927 т 


давно Крэгом (Сга!о, 1918) описано состояние 
пряжения», которое может характеризовать состо 
животного к деятельности. 

По данным Делла (РеП, 1958), действие 
хательный центр сопровождается возбужден 


«мышечного на- 
яние готовности 


Углекислоты на ды- 
ием его ритмической 
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активности не только рефлекторно — путем воздействия на каро- 


тидную зону, НО и автоматически, через бульбарные механизмы. 
В то же время возбуждается и мезенцефалическая часть рети- 
кулярной формации. Последняя также возбуждается рефлектор- 
ным воздействием метаболитов, образующихся в условиях ги- 
поксии. Возникает гипервентиляция и «борьба за воздух», со- 
провождающаяся общим возбуждением животного. Так можно 
себе представить внутреннюю стимуляцию деятельности живот 
ного — стимуляцию, вызванную сдвигами во внутренней среде. 

Для случая спонтанного возбуждения животного при осущест- 
влении многих врожденных актов значение этой схемы сильно 
ограничено, так как она не может объяснить удивительного факта 
накопления потенциальной энергии, обеспечивающей возраста- 
ние активности после бездействия. 

Для игровой деятельности опыты с блокированием ретикуляр- 
ной формации аминазином показали, что малые его дозы, не 
снижающие температуры тела, могут вызвать прекращение или 
резкое сокращение игровой деятельности. При этом животные 
не теряют обычной подвижности и могут принимать пищу. По- 
давляется игровая деятельность золотистых хомяков и введением 
малых Доз а-динитрофенола, вызывающего нарушение обмена 
веществ в скелетной мускулатуре — разобщение дыхания и оки- 
слительного фосфорилирования. Введение пирогенала, уменьшаю- 
щего теплоотдачу и не оказывающего влияния на обмен веществ, 
не изменяет игровой деятельности. Следовательно, для осущест- 
вления этой деятельности необходимы как нормальное состояние 
активирующих систем мозга, так и состояние периферического 
двигательного аппарата. { 

Можно предположить, что для осуществления факультативной 
двигательной деятельности необходимо образование соответствую- 
Щих условных рефлексов на обстановку, время активности и на 
партнера (для случая игры). Роль условнорефлекторного компо- 
нента в поддержании этой части двигательной активности очень 
велика. Особенно велико значение при этом условных рефлексов 
на время, сильно изменяющих суточные периодические явления 
в организме (Быков, Слоним, 1960). дк 

Возможность воспроизведения двигательной активности в ои- 
ределенные часы суток в порядке врожденного ритма или при- 
Обретенного условнорефлекторного стереотипа (условного реф- 
Лекса на время) подчеркивается в большом вншееьне: => 
ний. Циклическим изменениям в организме подвержено не только 
большинство физиологических процессов, но и такие явления, ет 
рост, митотическая активность клеток, т. е. процессы поддеряа- 
Ния структуры тела. Последнее позволяет думать, что в нее 
Ниях активности организма принимают участие нуклеин — 
Кислоты, а у высших организмов — также и синтез Ее 
Кислот и: центральной нервной системе. Это В 
Дований широко представлено в изучении образования у >. 
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хранения памяти. Однако проявления спонт 
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АНИЗМЫ ПОДДЕРЖКА е 10 

ТРАЛЬНЫЕ БИОХИМИЧЕСКИЕ МЕХАНИ НИЯ ны 
ЦЕН ФАКУЛЬТАТИВНОЙ ДВИГАТЕЛЬНОЙ АКТИВНОСТИ ое Восстаио 






Как известно, роли нуклеиновых кислот и образованию белка 
в процессе обучения, хранения памяти и в формировании услов. 
ных рефлексов придается большое значение. Гипотезы о внутри- 
нейронном кодировании и внутриклеточной памяти, а также о роли 
нуклеиновых кислот в образовании межнейронных связей в оди- 
наковой мере опираются на соотношения синтеза и распада и 
на распределение нуклеиновых кислот в нейронах и в различных 
отделах центральной нервной системы. 

Из структур головного мозга наибольшее внимание привле- 
кает в этом отношении гиппоками, в котором нарушения в пук- 
леиновом обмене приводят, по данным ряда авторов, к наруше- 
ниям условных рефлексов и памяти (Ну46п, 1959; Моггей, 1961; 
Крылов и др., 1965; Ну@бп, Гапое, 1965; Воронин и др., 1966; 
Меерсон, Кругликов, 1966; Данилова, 1969). 


В нашей лаборатории было показано, что введение рибонук- 
леазы в дозе 500 гамм 


в вентральный отдел гиппокамна вызывало а ва 
в течение 3—4 дней исчезновение выработанного простого электро- И 19 
оборонительного условного рефлекса у крыс. Контрольное 





введение №. 


№. 36. Изменения 
"де 


ния рибонукле 
Ци рры справа — к 


рсальный отдел гиппо- 
В то же время в про- 
о условного рефлекса 
ельное и достоверное повышение <0- 
мпе. Однако это повышение было выра- 
жено только на ранних стадиях выработки условного рефлекса. 
После большого количества сочетаний (160—200) достоверной 
разницы в содержании РНК в гиппокампе не наблюдалось. Точно 
так же отсутствовало повышение содержания РНК после конт- 
рольных раздражений (удар током) или бега в третбане. В рав- 
ной мере при очень большом количестве сочетаний не наблюда- 
к почезновения условного рефлекса при введении рибонуклеазы 
дорсальный гиппоками. Таким образом, нарушение синтеза 

т влияние на рыхлый условный рефлекс в стадии 

ео формирования, когда наблюдается увеличенный уровень 
Ки, возможно, увеличенный ее синтез (Семешина и др., 1969). 
есомненный интерес представляет влияние нарушения син- 
теза белка в гиппокампе на проявления безусловных рефлексов, 


также протекающих закономерно в течение суток. К их чи 
относится хо 


гаевой (1960 
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Вы ОЛЛННИ Пагко попытка изучения влияни 
рибонуклеазы в типпокамп золотистым хомякам р а 
сающим корм. Эта форма деятельности развивается Чень. 
висимо от обучения и может рассматриваться как т = а 
(инстинкт). Введение рибонуклеазы в гиппокамн =. ве 
В. И. Арава (1972), нарушало деятельность запасания ко я 
(рис. 36). В течение дня (когда происходит запасание) =. да- 
дись отдельные побежки к кормушке, но само запасанио отсут 
ствовало. Восстановление наступало на 4-й день, т. е. в в. - 
А военного а еиь ус- 


Рис. 36. Изменения рефлекса запасания корма у золотистого хомяка после 
введения рибонуклеазы. (показано стрелкой) в гипноками (по: Арав, 1972). 


Цифры справа — количество запасенных семян, Г; уиифры снизу — часы суток. 


ловного рефлекса. Эти данные заставляют задуматься о роли 
условного рефлекса на время в проявлениях инстинктивной 
деятельности, также носящей характер факультативной, и пред- 
полагать, что в распределении ее деятельности в суточном цикле 
имеют место условные рефлексы на время, рефлексы достаточно 
нестойкие. Такую характеристику условным рефлексам на время 
ьи в связи с большой их зависимостью от режима 
освещения в разные сезоны года. Следовательно, угнетение син- 
теза или повышенный распад РНК в нейронах гиппокампа при- 
водит к выпадению рыхлой временной связи, а процесс образова- 
ния условного рефлекса связан © повышением уровня РНК (Арав, 
Понугаева, 4974). 

С этой стороны значитель 
содержания РНЁ в нейронах 
ствления такой деятельности, 


можно дат 


ный интерес представляло изучение 
толовного мозга в процессе осуще- 
как игровая. В исследованиях 
А. Е. Давидовской (1971) использовался молодняк золотистого 
хомяка, содержавшийся в изоляции, игровая деятельность кото- 
рото, как было показано ранее, выражена особенно интенсивно. 
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В этих исследованиях был применен и Ультрамикрохи 
анализ РНК в единичной клетке. Для анализа на первых Е 
были взяты клетки ядра Дейтерса, очень крупные и ны 
удобные для такого рода исследований. После выделения на -5 
лоде клетки фиксировались, помещались в масляную кам 0- 
РНК экстрагировалась посредством фермента рибонукдеаь 
Экстракт фотометрировался на МУФ-5, и по Ффотометрической 
кривой на электронновычислительной машине рассчитывал 
содержание РНК в каждом нейроне. Животные изучались вне 
игры, в первые 15 мин. после начала игры и сразу после окон- 
чания игры (игра продолжается около 45—50 мин.) (таб 


МИЧеский 




















л.7Ти8). 
Таблица 7 
Содержание РНК в нейронах Дейтерса (анализ по Эдстрёму) 
при игровой деятельности 
(по: Давидовская, 1971) 
НИИ 
Число Число анализов Количество 
Период игры животных нейронов РНК, пг 
Начало игры—пик игры... 4 32 210.7 17 
Конец игры—сон ...... 5 48 108.513 
Контроль: и: 4 32 227.016 





Оказалось, что первые 45 мин. игры не вызывают значитель- 


ных и статистически достоверных различий в содержании РНК 
в нейронах ядра Дейтерса. (Вне игры содержание РНК равнялось 
221.1. 10-12 -- 16.4 . 40-12 г; сразу после начала игры- 
210.7 - 40-12 47.0. 40- 


12 г). После периода игры уровень содер- 
жания РНК резко снижался и составлял 108.5. 10-12 + 43. 10-1 г. 
Эти различия статистически достоверны (р=0.004). Следова- 
тельно, игровая деятельность обрывается при низком уровне 


‚Таблица 8 


й коре, ги ппокампе и мозжечке 


озену) при игровой деятельности 
золотистых хомяков 


(по: Давидовская, 1971) 


Содержание РНК в ассоциативно 
(анализ по Огуру и Р 





























До игры После игры 
Отдел мозга р достовер- 
акаливоь | ВНК | ааооРь | ЧОдичостьо | обои фазан 
Ассоциативная 
НРУ 4, [1] 328.425 9 261.9--5.5 0.04 
Гиппоками ...|^ 6 290.55 7 245.5 43.7 0.001 
Мозжечок ... т `555.2 7.8 8 496.527.0 0.05 
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РНК, что позволяет рассматривать ее как своеобразную форму 
обучения, возникновения новых «структур» в ре я Форму 

При изучении возникновения спонтанной ВОС 
перспективным, по-видимому, является исследование Е: 
диаторов в ЦНС. В этой связи особый интерес приобретают био- 
тенные амины — катехоламины (норадреналин и допамин) 
серотонин. Так, например, было установлено, что в мозгу ом 
лых плаванием крыс серотонин увеличивается, а уровень но ад- 
еналина падает (Вагсваз, Егеедтап, 1963). Серотонин м4 
вает упоминания, поскольку он является одним из факторов. ко- 
торый, возможно, участвует в механизмах возникновения сна 
(Топуев, 1967) и зимней спячки (ЧОизрёй, 1963; ЗраМога, Реп- 
оеПеу, 1974; Попова, Кудрявцева, 1972). : 

Наши сотрудники (Попова и др., 1972) изучали содержание 
серотонина в мозгу золотистых хомяков на различных стадиях 
игрового поведения, а также влияние веществ, увеличивающих 
уровень эндогенного серотонина, на эту форму поведения. 
Обнаружилось, что игровая активность сопровождается зна- 
чительным изменением уровня этого биогенного агента в мозго- 
вом стволе. Когда хомяки находились в вялом, сонном, состоя- 
нии, которое предшествует игре и наступает после ее окончания, 
уровень серотонина в мозгу был заметно выше, чем в кульми- 
национный момент игры (табл. 9). 

Таблица 9 

Содержание серотонина в мозгу молодняка золотистых хомяков 


(мкг/г) во время игры и сна 
(по: Попова и др., 1972) 

















Содержание активности Мозговой ствол Полушария 














Начальное (сон) 0.844 +0.049 (44) ну - 0.072 | 


Интенсивная игра °....,| 0.6550.048 (15) 8 
Засьшание == игры Е 0.845-0.038 (15) 0.442 0.039 (7) 


Примечание. В скобках — количество животных. 


0б участии серотонина в проявлениях игрового о 
свидетельствуют изменения его содержания в неа Г мя 
ментальные данные). Ипромазид — ный Инги О МОНОАМ : 
оксидазы — вызывает резкое ослабление на ты 
вестно, однако, что при подавлении моноамино а 
серотонина в тканях увеличивается, так #9 как г У я 
холаминов и прежде всего допамина» по, м Пан 
В те 6: оо по 
В экспериментах уровень серотонина избир 
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интезе — 5-гидро- 
м ника в биологическом © 
ам на — введением 


ОФА. Пос- 
Кситриптофана, а уровень допами р 













































леднее не влияет на игровое поведение, тогда как 5-гидроксит 

тофан оказывает на него явное воздействие, подобное ты 
ипромазида. Большие дозы этого препарата блокируют вс ы 
явления игровой активности, а малые — заметно их ослабло 

Эти результаты позволяют предположить, что серотонин ом 
жет играть роль в возникновении и прекращении различных 
форм так называемой спонтанной активности. 

Разумеется, приведенные факты являются только начальным 
этапом большого пути, открывающегося перед исследователем. 
В этом отношении представляют особый интерес явления врож- 
денной деятельности, выпадающие при выключении природных 
раздражителей, но потенциал которых как бы накапливается, что 
выражается в усилении этой деятельности после бездействия, 

Эти факты представляют большой интерес и для изучения 
различных видов утомления как природных регуляторов деятель- 
ности организма. Разумеется, интересно также не только изуче- 
ние деятельности эффекторов, но и влияние объема притекающей 
информации, силы и качества воздействия раздражителей и т. д. 

Этот путь является весьма перспективным для основной 


проблемы — происхождения так называемой спонтанной деятель- 
ности. 
* * 
* 


Представляется возможным выделить две формы поведения — 
облигатную (пищевое, комфортное, оборонительное поведение) 
и факультативную, включающую как общую двигательную актив- 
ность, так и специальные формы деятельности (инстинкты). Как 
первая, так и вторая имеют свои энергетические эквиваленты, 
интегрируемые в центральной нервной системе. Покой или дея- 
тельность обусловливаются, следовательно, не только сигналами 
из внешней или внутренней среды, но и этой интеграцией, в 0с- 
нове которой лежит энергетическое равновесие организма и 
среды. Интеграция имеет видовые черты, но на нее оказывает 
влияние возраст и физиологическое состояние организма, вклю- 
чающее суточные и сезонные изменения. Эта интеграция обеспе- 
чивает не только постоянство веса тела, постоянство расхода 
энергии, сохранение ряда других жизненных констант, в том 
числе и константу развития, но и является важнейшим наслед- 
ственно закодированным признаком, таксономически различаю- 
щимся у отдельных видов. Признание существования известной 
«нормы» жизнедеятельности организма животных и человека от- 
крывает широкие возможности в трактовке явлений гипер- и 
типокинезии, оценки объема поступающей информации интен- 
сивности обучения и тренировки, т. е. оценки тех факторов, влия- 
ние которых при всех кажущихся отличиях для отдельных видов 
животных и для человека имеет общий сформированный в про- 
цессе эволюции механизм. 












её его 
@ысле этого ©л 
родически про 
окращения, со 
модические пр 
шрата, то мо? 
венно связан: 
зремени. 
Первые исс 
итных принал 
(ое, Тар!аще, 4 
тм, были нат 
Чачом ППосса 
Чучная диси 
т ИИОЛотичоск 
м о мнение 
Ронобиологии 
и, оганизме \ 
В высокой * 
Кие явления 
итмов средн: 
тносятся см 
менения ос 
Уппа ритм‹ 
























































ве формы 
они 1 
"О ДВ 


<> 
= 
= 
>. => 
=. 
= 
> 














Глав 


а У. БИОЛОГИЧЕСКИЕ РИТМЫ И ПОВЕДЕНИЕ 


ПОНЯТИЕ О БИОЛОГИЧЕСКИХ РИТМАХ 
И ИХ КЛАССИФИКАЦИЯ 


Периодически повторяющиеся во времени изменения факторов 
внешней среды: смена дня и ночи, сезонов года, фаз луны, смена 
приливов и отливов в прибрежной зоне морей и океанов — таков 
далеко не полный спи Й г бо- 
кое и всестороннее влияние на животный организм, на протека- 
ние его физиологических функций, на его поведение в широком 
смысле этого слова. Если к этому добавить еще и процессы, пе- 
риодически протекающие в организме, как-например сердечные 
сокращения, сокращения гладкой_ мускулатуры кишечника, пе- 
риодические приемы пищи и возбуждение пищеварительного ап- 
па. чертить _болышой круг явлений, непосред- 
ственно связанных с жизненными функциями, протекающими во 
времени. _ 

ервые исследования ритмических процессов поведения жи- 
вотных принадлежат французскому физиологу Л. Лапику (Гар! 
чае, Гар1аче, 1897), хотя изучение таких явлений, как суточный 
ритм, были начаты еще в середине пропглого столетия женевским 
врачом Шосса (СВозза%, 1843). Сегодня в жизнь вошла целая 
научная дисциплина — хронобиология, изучающая протекание 
физиологических процессов во времени. ы 

По мнению одного из крупнейших специалистов в области 
хронобиологии Хальберга (НаШеге, 1969), ритмические процессы 
в организме могут быть разделены на три группы. Группа рит- 
мов высокой частоты © периодом до 0.5 часа включает электриче- 
ские явления в мозгу, сердечные ритмы, ритмы дыхания. Группа 
ритмов средней частоты — © периодом от 0.5 часа до 6 дней; сюда 
относятся смена активности и покоя, смена сна и бодрствования, 
изменения обмена веществ, изменения в крови и в моче. Эта 
труппа ритмов, по Хальбергу, разделяется на ритмы: ультрад- 
ный — с периодом 0.5—20 час., циркадный — 20—28 час. и ин- 
фрадный — 28 час. — 6 дней. В группу ритмов малой частоты, на- 
чиная от 6 дней до 1 года, входят циркасентанный, или недель- 

ный, ритм, циркавинтанный — продолжительностью около 20 НЯ 
и циркатригинтанный — около 30 дней, т. е. лунный ритм. га 
конец, к этой же группе относится и годичный — цирканный ритм. 
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Процессы, охватываемые этими о оне разнообразны — 
менструальные циклы, половые циклы ны езьян, циклы 
экскреции 17-оксикетостероидов, циклы активности щитовидной 
железы, нейросекреторные циклы гипоталамических ядер мозга, 
зимняя спячка и бодрствование и др. я = 

Необходимо отметить, что из всей этой сложной латино-гре- 
ческой терминологии широкое распространение получили тер- 
мины: циркадный — околосуточный ритм (продолжительность от 
20 до 28 час.) и цирканный — годичный, продолжительностью 
около 1 года. =. 

Однако из всех многочисленных биологических ритмов только 
четыре развились в ответ на природные циклические изменения 
среды, и их можно назвать адаптивными. Это ритмы: приливный, 
суточный, лунный и сезонный. В ходе эволюции в организме 
развились автономные периодические процессы — эндогенные 
ритмы, периоды которых находятся в соответствии с периодами 
процессов, происходящих вне организма. Поэтому раздел пове- 
денческой биоритмологии представляет самостоятельную и очень 
большую область знаний. Однако различные ритмы изучены 
в разной степени, и наибольшее внимание исследователи уделили 
суточному — циркадному ритму. 

На ритмические процессы поведения, как и на многие сто- 
роны врожденного поведения, впервые обратил внимание аме- 
риканский зоопсихолог Крэг (Стар, 1918), выделивший наряду 
с цепными формами поведения и явление повторения этих цепей 
или циклов. Как и для описанных выше явлений врожденного 
поведения — инстинкта, проблема формирования циклических из- 
менении его также включает вопросы выделения врожденных и 
приобретенных элементов. Прежде чем приступить к рассмотре- 
нию этих вопросов, необходимо остановиться на принципах изу- 


чения ритмических изменений в организме и на анализе проис- 
хождения этих ритмов. 


ОСНОВНЫЕ МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ В БИОРИТМОЛОГИИ 


_ Одним из кардинальных вопросов биоритмологии является про- 
олема происхождения ритмических явлений и роль внешних и 
внутренних стимулов в формировании и поддержании ритмов 
активности и покоя, а также ритмов специализированных форм 
деятельности. 

числе факторов, оказывающих влияние на ритмические 
процессы, важнейшими являются следующие: извращение — сме- 
щение временных отношений раздражителей внешней среды 
(смены дня и ночи, смены температур, влажности, из- 
менения режима питания и т. д.), переезды в экваториальном 
широтном направлении — смещение (рассогласование) внутрен- 
них и внешних ритмов, перемещение (переезды) в долготном 
(меридианальном) направлении — смещение сезонных Циклов. 
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Лучше других изучены суточные (циркадные) ритмы; их изу- 
чение имеет уже более чем 100-летнюю историю, причем значи- 
тельные исследования проведены на человеке. 

При изучении влияния внешних стимулов на суточный ритм 
исследователь прежде всего ставит следующие вопросы: зависит ли 
циклическая организация поведения от ритмических внешних 
стимулов? Какое влияние оказывают эти внешние стимулы и 
как изменяются ответы на них в различные фазы цикла? Влияют ли 
постоянные условия внешних раздражений на свойства ритма? 
Контролируют ли внешние раздражения — частично или пол- 
ностью — характеристики последовательности активности, уста- 
навливают ли они время ее начала, поддержания и окончания, и 
лежат ли они в основе различий между циклами? Сопровожда- 
ются ли отклонения от среднего уровня — более длительные или 
краткие — возрастанием активности? 

Ответить на эти вопросы можно при рассмотрении суточного 
ритма, лучше всего изученного. 

Поведение большинства животных определенным образом от- 
ражает цикл дня и ночи. Это влияние можно видеть в общей 
двигательной активности, в характере еды и питья, в голосовых 
реакциях (птиц) и в других формах периодической активности, 
Это влияние может сказываться также и на событиях, происхо- 
дящих лишь однажды в жизни, как например при выходе насе- 
комого из куколки (Вго\уп, 1959; Азсвой, 1960; Риепане», 1960). 
Эти циклы легче всего наблюдать, если они повторяются в актив- 
ности особи изо дня в день. Так, например, Рихтер (ЕВ еЩег, 
1927) оборудовал мышиную клетку приспособлением, которое ре- 
тистрировало все движения животного. Суммирование этих ре- 
зультатов в форме графиков с соответствующими единицами для 
оси времени показывает цикл активности, часто достигающеи 
максимальной величины сразу после захода солнца и минималь- 
ной на рассвете. Слабая активность наблюдается в середине дня. 

дневной птицы — вьюрка — имеет место аналогичный цикл, 
но максимальная активность у нее приходится на дневное время. 

Первые исследования суточного (циркадного) ритма двига- 
тельной активности у птиц принадлежат ты Е: 
Дователям Хильдену и Стенбеку (НИеп, ЭбепЪаскК, ), р 
новившим у ряда дневных воробьиных птиц максимум > 
ности днем, а у ночных птиц — совы и филина — максимум 
активности ночью. С тех пор на эту тему проведено огромное 
количество исследований, но основные выводы этой работы оста- 
л К 

мы пене о млекопитающих двигательная актив- 
р у ряд на О. П. Щербаковой 
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слабо выраженными оказались суточные циклы  ДВИгатол 
активности у лабораторных животных — морских свинок альой 
ликов. На рис. 37 приведены суточные циклы некоторых кро- 
млекопитающих. < ВИДОВ 

Данные 0. П. Щербаковой были подтверждены в 
исследованиях, проведенных на низших обезьян 
годы (54г6Ъе|, 1969; \Утсев её а1., 1969; НазКте 


дальнейши 
ах в Последние 
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Рис. 37. Суточные кривые двигательной активности у некоторых видов 
диких млекопитающих (по: Щербакова, 19496). 


1 — шакал; 2 — кавказский медведь; 3 — барсук; 4 — енотовидная собака; 5 — макака 


лапундер. По оси абсцисс — часы суток; по оси ординат — активность, %. 










Видовые особенности циркадных ритмов изучены не только 
в лаборатории (при регистрации в клетках), но и в полевых 
условиях при визуальном наблюдении за определенными элемен- 
тами поведения животных в природе. Часто такими элементами, 
регистрируемыми исследователями, является выход грызунов из 
норы, питание в определенные часы и т. д. 

Изучение суточного ритма занимает значительное место в прак- 
тике наблюдений за сельскохозяйственными животными. Здесь 
регистрируются суточные изменения приема пищи (пастьбы), 
режим жвачки, сна и бодрствования и т. д. 
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Неодинаково выраженное распределение общей активности и 
лизированных актов поведения на протяжении суток яв- 
дяется достаточно характерным видовым признаком, а прочность 
таких двигательных суточных стереотипов поведения, особенно 
у трызунов, иногда оказывается очень значительной (Калабухов, 
1987). 

Средний период кратковременных циклов активности у раз- 
ных видов различен. У землероек Кроукрофт (Стозустой, 4953) 
зыявил корреляцию с размером тела. Так, при сравнении суточ- 
ной активности большой болотной землеройки, обыкновенной 
бурозубки среднего размера и малой бурозубки оказалось, что 
у животных меньшего размера наблюдаются более короткие и 
частые пики на кривой активности. У этих землероек активность, 
по-видимому, распределена равномерно на протяжении суток, 
хотя и имеются два максимума, как у мышей. Интересно отме- 
тить, что у малой бурозубки из общего бюджета времени на от- 
дых затрачивается больше времени, чем у обыкновенной буро- 
зубки, несмотря на ббльшую частоту пиков активности. 

Различия такого рода порождают видовые особенности цир- 
кадной активности. У разных видов грызунов они резко выра- 
жены (АзсвоМ, Нопша, 1959). 

Приведенные особенности активности являются примерами 
ритмической организации поведения с регулярно повторяющи- 
мися приступами активности, разделяемой интервалами понижен- 
ной активности или покоя. При математическом анализе таких 
кривых удалось установить наличие суточных или циркадных 
обще: д1еп — день) изменений, период которых равен 

час. 


специа 


ЭНДОГЕННЫЕ РИТМЫ И ИЗОЛЯЦИЯ 
ОТ ПЕРИОДИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ СРЕДЫ 


ия влияния среды на Фор- 


Наиболее простым методом изучен 
ритмов является метод изо- 


мирование и поддержание циркадных 
ляции. Животное (а также человека) помещают на длительное 
время в изолированное помещение, где поддерживаются постоян- 
ное освещение, температура и т. д. При этом исключаются любые 
сигналы о времени суток, связанные с отсчетом времени на часах 
(для человека), световые или звуковые сигналы для животных. 
В большом количестве проведенных таким образом экспери- 
ментов были получены однозначные результаты Суточный ритм 
двигательной активности в основном сохранялся, хотя а я 
сдвигов может уменьшаться или несколько смещаться во ВР 


-. остой вы- 
мени. Бол исследователей сделало отсюда пр 
ъшинство д ся в известных пределах 


вод, что цирка й поддерживает 
дный ритм под 

эндогенно, что в основе его лежат так называемые ое 

часы. На их ход изоляция от внешних раздражителей мо 


зать самое незначительное влияние. 
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Браун (Вго\п, 1959, 1960) а и о параметры 
окружающей среды, кроме света и тем р. уры, Зменяющиеся 
в течение суток: давление, влажность и космическая радиация, 
которые совершенно не контролируются в экспериментах такого 
рода. Он утверждал, что до тех пор, пока не будет поставлен экс- 
перимент с исключением всех этих влияний, Трудно доказать 
со всей несомненностью, что циркадные ритмы действительно эн- 
догенны. 

Эти возражения послужили основанием для постановки ряда 
опытов с перемещением животных в широтном направлении. При 
этом предполагалось, что если циркадный ритм, проявляющийся 
в постоянных условиях, доступных контролю, зависит от раздра- 
жений, связанных с вращением земли, то это будет выявлено при 
таком перемещении. Если такие неучитываемые факторы имеются, 
то перевозка животного в широтном направлении на новое место 
должна привести к немедленной синхронизации ритма с новым 
временем. Оказалось, что в таких экспериментах циркадный 
ритм не устанавливается сразу, даже если свет и температура 
поддерживаются постоянными. 

Так, например, циркадный ритм изменения цвета наружного 
покрова краба, сохраняющийся и в непрерывной темноте, был 
тщательно изучен Брауном и сотр. (Втожи, УУеЪЬ, 1948; Вгоут, 


1959). Когда крабов в затемненных коробках перебросили на са- 
молетах с Атлантического на Тих 





‚ не- 
нии, соответствующее 
„ 1955). Аналогичный 


иливным ритмом прокачивания воды 
через мантию у мидий (Вао, 1954). 


Очень тщательные эксперименты 
поставлены Реннером (Веппег, 1957). Вместо того чтобы изучать 
пики активности в течение всего дня, Реннер использовал тен- 


денцию отдельных медоносных пчел регулярно навещать цветы 
или кормушку в определенное время д 


линга (ВеНпо, 1929) и Валя (\УУаЫ, 19 


по перемещению пчел были 


х условиях. Один из экспериментов был даже про- 


веден в соляной шахте, на 180 м ниже поверхности земли. Рен- 
нер (Веппет, 1957) построил большую переносную камеру с по- 
стоянным светом 


и температурой. Колония пчел, помещенная 
внутрь, могла кормиться в полностью закрытой камере из искус- 
ственных кормушек. В такой камере в Париже группа пчел 
была обучена подлетать к кормушкам в определенное время дня. 

атем улей был запечатан и вечером на самолете был переправ- 
лен в Нью-Йорк. В Нью-Йорке была заранее заготовлена ана- 
логичная камера, и после ночного перелета пчелы были выпу- 
щены в нее. В течение трех дней пчелы продолжали подлетать 
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Рис. 38. Опыт перемещения пчел, экспонированных под 
открытым небом, © востока на запад США (по: Веппег, 
1957). 


Сплошной прямоугольник — время обучения в нью-Йорке; прерыви- 

стый — соответствующее время в Калифорнии. Заииприхованная 

гистограмма показывает количество подлетов пчел к автоматиче- 

ским самописцам в Дни, последовавшие за перемещением их 
в Калифорнию. 








к пустой кормушке с интервалом примерно в 24 час 
когда они были приучены кормиться в Париже. Мес 
не вызвали немедленного изменения синхронизаци 
тельствует о независимости циркадного ритма от 
мени. Перемещение в обратном направлении дало 
таты (рис. 38). 

Продолжительность периода циклов активности В постоянных 
условиях редко соответствует точно 24 час. (Азевой, 1960). 
Обычно наблюдаются небольшие, но стойкие отклонения. В усло- 
виях 24-часового цикла смены света и темноты цикл активности 
хорошо синхронизируется с ним, но когда ритмическое раздра- 
жение светом и темнотой снимается, восстанавливается первона- 
чальный период колебаний (Ва\’зоп, 1959). 

Циклы, наблюдаемые в постоянных условиях изоляции, часто 
бывают очень регулярными. Такое постоянство предполагает су- 
ществование очень точных биологических часов. Так, например, 
в непрерывной темноте у летяг наблюдается ритм циркадной ак- 
тивности, в течение многих дней отклоняющийся от средней ве- 
личины всего на +2 мин. (Ое Соитзеу, 1961). 


а — в тотчас 
ТНЫе Условия 
И, ЧТо свиде- 
местного вре. 
те же резуль- 


МЕТОД «ОСТАНОВКИ» БИОЛОГИЧЕСКИХ ЧАСОВ 
И ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ СРЕДЫ, 
ИНГИБИТОРОВ СИНТЕЗА БЕЛКА И МУТАГЕНОВ 


Предположение о существовании биологических часов, т. е. 
существование независимой от внешний условий спонтанной цир- 
кадной периодики (с периодом около 24 час.) вызвало ряд иссле- 
дований, направленных на изменение скорости хода этих гипо- 
тетических часов путем охлаждения организма. Как известно, 
холод резко замедляет физиологические реакции, а у пойкило- 
термных (холоднокровных) организмов резко снижает общий 
уровень обмена веществ и двигательную активность. В опытах 
Реннера (Веппег, 1957) с обученными пчелами применялось 
5-часовое охлаждение, после чего пчелы подлетали к кормушке 
на 5 час. позднее; это позволяет думать, что они не реагируют на 
сигналы местного времени. Реннер (Веппег, 1960), однако, ука- 
зывает, что результат этот может быть сомнительным, так как 
охлаждение могло также помешать восприятию пчелами внешних 
раздражений, связанных с местным временем. В старых работах 
(Виптущх, 1931; \УаШ, 1932; Каппаз, 1934) было Установлено, что 
продолжительность периода мало зависит от температуры при 
прочих постоянных условиях. Поскольку интенсивность многих 
физиологических процессов значительно возрастает с повыше- 
нием температуры, малая температурная зависимость циркадных 
ритмов представляется удивительной. ты =. на пойкило- 
термных организмах — крабах (Вго\п, м г 8), мухах-дро- 
зофилах (Р№епамеЪ, 1954), ящерицах (НоЙтапи, 4957) и на 
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многих других видах (Зуеепеу, НазЫпаз, 1960) обнаруж 
большие, но явные сдвиги в длительности периода мы - -ы 
диапазонах температурных изменений. У ис. 
которых можно было ожидать отсутствие такой ом 
зависимости, обнаруживается тот же слабый  ффект вы = 
находятся в пойкилотермном состоянии (например ВЕ они 
во время зимней спячки — Ва\зоп, 1960). РЕ аО? мыши 

Относительная температурная независимость циркадных 'рит- 
мов, по-видимому, имеет значение в природных условиях. Если 
циркадные ритмы служат прежде всего для концентрации соот- 
ветствующего поведения в определенные периоды времени в те- 
чение суток, то изменение температуры должно нарушить точную 
синхронизацию. Хотя постоянная температура почти не вызывает 
изменении в Длительности периодов, нормальный суточный цикл 
температуры среды очень важен для синхронизации некоторых 
циркадных ритмов '(ВоЪет(з, 1960; АзевоН, 1963). 

Опыты с воздействием температуры среды на пойкилотермные 
и гомойотермные организмы позволяют сделать вывод, что цен- 
тральные и периферические аппараты, вызывающие согласова- 
ние (синхронизацию) циркадных ритмов, имеют очень низкий 
температурный коэффициент (Оо), т. е. что животные координи- 
руют свою активность с общим циклом смены дня и ночи в раз- 
личные сезоны года, независимо от исходного уровня темпера- 
туры внешней среды. 

Положение о том, что в основе всех циркадных ритмов лежат 
«биологические часы» (Вто\п её а|., 1970), привело к попыткам 
подвергать ритмические организмы воздействию специфических 
ингибиторов макромолекулярного синтеза, наркотизирующих атен- 
тов, стимуляторов роста, сублетальных доз общих метаболических 
ядов и другим длительным или чередующимся химическим 
воздействиям. При этом ставилась задача изменить «ход» этих 
часов и таким образом проникнуть в таину их деиствия. Ббльшая 
часть использованных веществ не вызывала изменении в ходе 
этих часов (ВаВпешапи, 1955; НазИп®, 1960), и нЕ ое 
вывод, что биологические часы фактически не поддаются экзоге 
а ар пин т получены при воздействии 

Некоторые интересные результать “ствии на простейших 
ингибиторов на синтез белка. При И пнесцентного све- 
динофлягеллятом актиномицина-О ритм ри я батор. сшятева 
чения затормаживался. Пуромицин ах этот ритм, но в то же 
белка — также, по-видимому, затормажи 
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тиномицин-)О, пуромицин и хлорамфеникол не оказывали зау 
ного влияния на «часы» этого организма. Одним из наиболее и 
дительных свидетельств действия ингибиторов синтеза ны 
ляется воздействие циклогексамида на фототактический ити. 
простейшего — евглены: было установлено, что период ритма 
возрастает в зависимости от концентрации ингибитора (етап 
1967). Поскольку период ритма изменился, ВОЗМОЖНО, ЧТО гекса. 
мид действует непосредственно на уровне «часов», замедляя их 
«ход». 

Последовательный эффект от применения одного вещества по- 
лучен при исследованиях с использованием тяжелой воды. Добав- 
ление 0›О в среду культуры евглены вызывало изменения как 
фаз, так и периодов фототактического ритма (Вгисе, Рийепаной, 
1960). Бюннинг и Болте (Вапишо, ВаЦез, 1963) обнаружили воз- 
растание периода ритма покоя и движения У фасоли под дей- 
ствием 020. Такое же действие он оказывает на ритм активности 
оленьей мыши — Реготузсиз (Зщег, Ваузоп, 1968), африканского 
воскоклювого ткачика — ЕзйИаа (Рашег, Поузе, 1969) и меж- 
приливного ракообразного Ехстоапа (ЕпмеЪь, 1971). Даус п 
Палмер (Гозузе, РаПиег, 1972) обнаружили изменения спонтан- 
ной двигательной активности лабораторных мышей под действием 
дейтерия, которые они назвали хрономутагенными. Этот эффект 
по-разному выявился в различных условиях среды. 

В экспериментах, когда мыши содержались при постоянном 
слабом освещении, дейтерий в концентрациях от 5 до 30% (с на- 
растанием по 5%) вводился с питьевой водой. Повышенные кон- 
центрации пропорционально удлиняли период ритма, а 30%-й 020 
вызывал удлинение периода в среднем на 7.4%. 

Увеличение интенсивности освещения при постоянных усло- 
виях может удлинить период ритма двигательной активности 
мыши. Казалось, что дейтерий может изменять восприятие интен- 
сивности освещения мышами, изменяя таким образом период ак- 
тивности. Слепые мыши, а также мыши, постоянно содержав- 
птиеся в темноте, испытывались при воздействии различных доз 
дейтерия. Полученные результаты мало отличались от результа- 
тов, достигнутых при испытании мышей при постоянном слабом 
освещении; это показывает, что 0.0 не изменяет период ритма 
путем изменения реакции мышей на интенсивность освещения. 

Дейтерий в концентрациях от 5 до 30% с 5%-м нарастанием 
вводился мышам при ритме смены света и темноты (ГО 
12:12 час.) при средней интенсивности освещения. Дозы, вклю- 
чая 15%, вызывали сдвиги фаз; при 20% У некоторых мышей 
происходила переделка фаз, а некоторые не усваивали этого ритма; 
при более высоких дозах новые ритмы не усваивались. 

Для проверки того, может ли интенсивность освещения в цикле 
ГО ослабить влияние дейтерия на периоды и фазы ритмов, мы- 
шам был введен дейтерий в концентрации 20% при слабом осве- 
щении и при очень сильном освещении в одном и том же цикле 
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и 12:42 час. Ритмы всех мышей первой группы (при слабом 
освещении) не усваивали этого цикла, а у всех животных второй 
труппы циклы усвоились. Эти данные ясно показывают, что чем 
интенсивнее освещение в течение светлого промежутка цикла ГО, 
тем сильнее сказывается способность усваивать ритмы, удлинен- 
ные дейтерием. 

Вопрос о независимости циркадных ритмов от циклических 
внешних раздражений и об эндогенности циркадных ритмов весьма 
противоречив (Быков, Слоним, 1960; Азспой, 1960, 1963; Вго\жпт, 
1960; Р\иевамев, 1960; Слоним, 1964, 1971). Разногласия между 
исследователями возникают из-за экспериментальных трудностей 
отчасти потому, что полное доказательство эндогенности, по мне- 
нию некоторых авторов, недостижимо (Втго\ут, 1960; Вго\уп еф а1., 
1970). Опыты с перемещениями животных позволяют предноло- 
жить, что некоторые циркадные ритмы могут сохраняться в тече- 
ние нескольких циклов и не синхронизируются в фазе с местным 
временем и с местными фазными раздражениями, связанными 
с солнечным циклом. К сожалению, таких опытов было постав- 
лено немного. Задержка общего метаболического цикла охлажде- 
нием также выводит животное из фазы с местными сигналами. 
й Тот факт, что циркадный цикл сохраняется и при этих условиях, 
ПТАТОНЕЫИ ® лить свидетельствует о большой инертности системы, о наличии 
ИЯХ (8. следов, сохраняющих циркадную организацию активности и покоя, 
Жаль Ш” несмотря на новый режим воздействий среды на сензорные про- 

‘ цессы. Отклонения ритма от 24-часового цикла вращения земли 
при постоянных условиях приводятся в качестве сильного аргу- 
мента в пользу эндогенности ритмов и наличия биологических ча- 
сов. Индивидуальные различия в циркадных ритмах при одинако- 
вых условиях также используются в качестве доказательства су- 
ществования эндогенного компонента циркадных ритмов. 










НАСЛЕДОВАНИЕ ЦИРКАДНЫХ (СУТОЧНЫХ) РИТМОВ 
И РАЗВИТИЕ ИХ В ОНТОГЕНЕЗЕ 


Основным методическим приемом такого рода исследований 
является выращивание в изоляции (при постоянных условиях 
среды) на протяжении нескольких поколений. У домашних цып- 
пят, выведенных в инкубаторе при постоянных условиях освеще- 
ния и температуры, при вылунлении обнаружился циркадный 

ь \ Тов п, 1954). Так же точно 
ритм активности (Азсвой, Меуег-Роптапп, 25 *). 


У ящериц, вылупившихся из яиц, инкубированных в Е 
Условиях, наблюдался явный циркадный ритм А. (Ной- 
шапи, 1957). В работе Гофмана (НоЙшапп, 1959) на Ох 
их яйца содержались в условиях 18-часовых (9 час. светлыз ь т 
темных) и 36-часовых (18 час. светлых, 18 м сут 
с соответствующими температурными циклами. Когда ящерицы 
были переведены в условия постоянного света и температуры, ока- 
залось, что различия в условиях содержания яиц не оказали ника- 
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кого влияния на циклы последующей активности, В чо, 
у отдельных особей из одной и той же группы наблюдались 
стойкие различия в продолжительности периодов ритм 
ности. Следовательно, здесь имеет место широкая вариа 
не позволяющая сделать какие-либо определенные выв 
следовании, проведенном при постоянных условиях н 
мышах, на протяжении нескольких поколений поддерживался ть 
вольно регулярный спонтанный циркадный ритм активность» 
(Азсвой, 1960). С другой стороны, анализ активности двух ген. 
раций оленьих мышей обнаружил большие расхождения в ИНДИ 
видуальных циклах при одинаковых постоянных условиях (Вау. 
зоп, 1959). 


резкие 
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Рис. 39. Появление монофазного суточного ритма у детенышей обезьяны 
при круглосуточном освещении с момента рождения (макака-резус) (по: Чер- 
кович, 19536). 


По оси абсцисс — часы суток; Сверху вниз: 50-й, 65-й, 67-й, 83-й дни жизни. 


Эти исследования свидетельствуют о наследуемой вариабель- 
ности циркадных ритмов, но генетический механизм, участвующий 
В этом, совершенно не изучен. 

ормирование суточного ритма в процессе индивидуального 
развития представляется весьма сложным. Еще в старых исследо- 
ваниях Юнделля (ЛшаеП, 4904) выявилось полное отсутствие 
суточного цикла активности и физиологических функций (темпе- 
ратуры тела) у новорожденных детей. Однако эти исследования 
ыли, разумеется, проведены без изоляции, в естественных усло- 
виях вскармливания ребенка. 

На обезьянах, которые, как указывалось выше, обладают хо- 
рошо выраженным суточным ритмом, было установлено, что к мо- 
менту рождения суточные изменения двигательной активности 
У них полностью отсутствуют. Это отсутствие наблюдается и при 
регулярном чередовании таких раздражителей внешней среды, как 
температура, а главное, освещение (Черкович, 19586). от. 
жании в яслях и искусственном вскармливании суточный ритм 
проявляется у таких обезьян только на 12-й день жизни. При этом 
наблюдается постененная концентрация во времени периодов те. 
ночью и периодов бодрствования днем. Таким образом, здесь в 
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честве врожденного элемента выявляется способность к концентра- 
ции периодов покоя и активности в соответствии с оон 
раздражителей из внешней среды (рис. 39). Эти факты в сопо- 
ставлении с данными об извращении и изменении суточных рит- 
мов позволили выдвинуть гипотезу о том, что способность и 
ральной нервной системы животного концентрировать во времени 
состояния покоя и активности является врожденной и генетически 
закодированной. Ориентировка же во времени и само построение 
периодики является результатом воздействия солнечного цикла 
цикла вращения земли (Быков, Слоним, 1960) гы 


ВЛИЯНИЕ ФАКТОРОВ СРЕДЫ НА ЦИРКАДНЫЙ РИТМ 
И УСВОЕНИЕ РИТМА 


В старых исследованиях, проведенных на человеке во второй 
половине ХХ в., было показано, что как временные изменения 
режима сна и бодрствования, так и постоянная многолетняя ра- 
бота в ночную смену не вызывает у человека смещения или извра- 
щения суточного ритма температуры тела и некоторых других 
функций (Вепе41с&, Элей, 1902). Только полная изоляция группы 
людей в условиях полярной зимовки (Гренландия) позволила 
$ 1. установить возможность синхронизации ритма физиологических 
процессов и ритма сна и бодрствования (Гп4Вага% 1947). Та- 
кой же вывод был сделан для человека и при длительном переезде 


ИТ} в широтном направлении из Сиднея (Австралия) в Лондон. 

дения | Проведенные еще в начале столетия исследования на обезьянах 
< (Зппрзоп, Сатайв, 1905) показали, что животные очень быстро 

я 6” синхронизируют ритм физиологических функций с режимом воз- 


действия света и темноты. Е 

р Эти исследования были проведены в широком плане в нашеи 

0 нае" лаборатории в Сухуми на обезъянах и некоторых других млеко- 

: мезаР”" питающих 0. П. Щербаковой (1937, 4938, 1949а, 19496, 1949в), 
р а затем Г. М. Черкович (4953а, 19536). 


Ри я Было показано, что сихронизация циркадного ритма с усло- 
про НЫ виями освещения происходит у таких высокоорганизованных жи- 
м, №’ вотных, как обезьяны, уже на протяжении первых суток экспе- 
ор и", римента, а синхронизация таких функций, как температура тела, 
вил ии через 3—5 дней. Сроки синхронизации зависят от типа нервной 
м й системы. Слабый инертный тип нервной системы животного затя- 

ДИ гивает синхронизацию циркадного ритма © режимом освещения до 


20 дней и более (Слоним, Черкович, 1960). Е 

Представление о циркадном ритме как оо околосуточном, лишь 
ы Я приближающемся к 24-часовому периоду, позволило ряду исследо- 
0 ватолей считать, что основой синхронизации является режим 
Я, выдвинуто положение о так называемом 








014, освещения. Было 

; Г 4/ Усвоении циркадного спонтанного ритма 24-часовым суточным 
й и ” циклом смены внешних раздражителей. Следовательно, животные, 
| у первоначально активные в ночное время, в конечном счете стано- 
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вятся активными и во время земного’дня. Когда животное, актив 
ность которого отклонилась от фазы с земным днем, вновь Подвер- 
тается воздействию ритма смены дня и Ночи, оно вновь очен 
быстро синхронизируется. Цикл его активности сплетается с ИК 
лом внешних условий и поддерживает точную суточную (24-час_ 
вую) периодику. Таким образом, циркадный ритм «усваивается» 
в 24-часовом цикле. 

`Усвоение циркадного ритма определяется как явление, посред. 
ством которого периодическое повторение света и темноты (свето- 
вого цикла), или периодический температурный цикл, или, что 
бывает реже, периодически повторяющееся раздражение какого- 
либо другого рода заставляет явный устойчивый ритм принять 
новую периодичность с тем же периодом, что и усваивающий 
цикл (Вгасе, 1960). Это определение указывает на доминирую- 
щую роль света и температуры в качестве усваиваемых раздра- 
жений в обстановке эксперимента. Гомойотермные животные 0осо- 
бенно реактивны по отношению к 24-часовому циклу смены света 
и темноты. Однако пойкилотермные животные, ящерицы и насе- 
комые, реагируют в первую очередь на цикл температурных из- 
менений, а также на освещение '(НагКег, 1964). 

Если возможность извращения циркадного ритма (смена дня 
на ночь) у животных и у человека не вызывает сейчас уже каких- 
либо сомнений, то значительно сложнее обстоит вопрос © усвое- 
пием ритмов продолжительностью намного меньше или больше 
24 час. 

В исследованиях О. П. Щербаковой (1938, 1949в) было пока- 
зано, что создание режима освещения и питания в течение 12-ча- 
совых суток (6 час. освещения и 6 час. темноты) привело к фор- 
мированию двухфазовых суточных циклов двигательной актив- 
ности и изменений физиологического состояния (температуры 
тела, частоты дыхания). При этом следует заметить, что пик ак- 
тивности, соответствующий земному дню, был выше, чем второй 
пик активности, приходившийся на земную ночь (рис. 40). Эти 
опыты были впоследствии подтверждены многими исследовате“ 
лями. 

Так, Трибюке (Тьфиакай, 4956) подвергал домовую мышь 
воздействию циклов смены света и темноты в диапазоне от 16 до 
29 час., причем половину каждого периода животное находилось 
на свету, а другую половину — в темноте. Он установил, что мыши 
могут усвоить «сутки» от 24 до 27 час. С ббльшими или меньшими 
периодами ритмы активности не синхронизировались. В таких 
случаях активность животных возвращалась примерно к 24-часо- 
вому циклу. Однако нельзя сказать, что искусственно созданный 
режим совсем не оказывал влияния в течение этих очень коротких 
или очень длинных суток. Цикл суточной активности т 
два. Пик вечерней активности стремился следовать прир а 
24-часовому ритму, тогда как утренний пик следовал Е ыы ; 
ности, накладываемой искусственными условиями. Автор , 
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Рис. 41. 
Двигательная активность мыши Миз тизсийиз (по: Тефакай, 1956). 


а — в условиях 24-ч. 
(8 час. света и 8 ток (12 час. света и 12 час. темноты) и 16-часовых суток 
при 16-часовом режиме. По $ 6 — ритм сохраняется при 24-часовых сутках и теряется 
- оси абсцисс — часы суток; по оси ординат — активность. 


В прот р 
ивучал - иене этой схеме Каванау (Кауапаи, 1962) 
к 16-часовым суткам (8 ктивности, еды и питья оленьих мышеи 
ные С м (8 час. света, 8 час. темноты) с помощью 
со света на тем умеречных переходов, а не простого переключения 
НЙ Вано в В этих опытах подтвердился факт, получен- 
сумеречн лаборатории К. П. Ивановым и ДР. (1953), что 
ое освещение является сильнейшим тормозным раздра- 
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пкителем, снижающим общий газообмен у обезья 
сонное торможение. На это же значение суме 
как на важнейший «датчик времени» ( 
Ашофф (АзсвойЙ, 1965). 

Когда животному предлагаются 24-часовые слит 
из ряда более коротких циклов смены К сутки, состоящие 
часто поддерживается 24-часовой ритм за счет а у него 
только на определенные циклы. Хомяк, а 
б-часовых суток, состоящих из а евета их та усповийх 
поддерживает 24-часовой ритм, реагируя только на к м 
вортый в При 4-часовых сутках он реагирует В № 
дый шестой цикл и т. д. Это явление, подтвердившееся ко на каж- 

- р , я в исследо- 
ваниях на оленьих мышах и тараканах, получило название «де- 
мультипликации частот» (тефаепсу ЧетшарНсаноп — ро 
1960). Оно принимается исследователями как своеобразная пред- 
расположенность поддерживать цикл покоя и активности п д 
жительностью в 24 часа. родол 

При воздействии нового, отклоняющегося по фазе 24-часового 
цикла смены света и темноты, извращение ритма или его частич- 
ное переориентирование во времени (перестройка) у животного 
наблюдается не сразу. Этот цикл проходит через ряд ежедневных 
сдвигов фаз, которые в конце концов сихронизируют его с новыми 
ритмическими раздражениями. Когда достигается синхронность 
с внешним циклом, сдвиг фаз заканчивается. 

Установлено, что величина сдвига фаз и его направление изме- 
няются в зависимости от фазы раздражения в существующем 
цикле. Для наиболее явной демонстрации процесса перестройки 
был использован тот факт, что у ночных грызунов одиночное крат- 
ковременное раздражение светом в полной и непрерывной темноте 
вызывает следовые реакции — сдвиг фазы в следующем цикле ак- 
тивности. Исследование такого рода выполнено Де-Курси (ШОе 
Соитзеу, 1960, 1964); она нарушала темноту, в которой находи- 
лись летяги, 10-минутными периодами освещения. Суточный цикл 
реактивности этих животных был явно связан © ритмом двига- 
тельной активности. Наибольшая задержка следующего цикла про- 
исходила в тех случаях, когда раздражение предъявлялось близко 
ко времени начала бега. Задерживающийся эффект постепенно 
ослаблялся по мере того, как раздражитель предъявлялся в цикле 
активности все позднее и наконец доходил до нескольких часов 
после начала активности. За пределами этой точки световое раз- 
Дражение вызывало вместо задержки цикла его ускорение. Свето- 
вое раздражение не оказывало никакого влияния на протяжении 
периода бездействия и начинало сказываться лишь за час или два 
До начала бега (Ое Сочгзеу, 1964) (рис. 42). Максимальные 
двиги фаз происходят при предъявлении ‘светового раздражения 
незадолго до начала активности, что для летяг в природных усло- 
виях бывает в сумерках. Поэтому и в работе был сделан вывод, 
Что заход солнца является рептающим раздражителем при уста- 
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42. Ри ы : 
при я двигательной активности у оленьей мыши (а): ой тем: 
ном освещении, и у летяги (6): ночной вид, при в: 
ноте (по: О 60). 
( е Сопгзеу, 1960) правлении. По оси 
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новке ритмов активности ночных Животных. Д; 


) тя дневных живот- 
ных большее значение имеет рассвет (Сегаль, 1956; Пе Соптзеу. 
1961). з 


Из опытов, проведенных на животных, можно сделать вывод 
что регуляция циркадного ритма не является следствием только 
экзогенного — внешнего или только эндогенного — внутреннего 
факторов. Это результат сложного взаимодействия, получившего 
в нашей отечественной литературе название сложных форм пове- 


дения или сложнорефлекторной деятельности (Быков, Слоним, 
1960; Слоним, 1965). 


ЦИРКАДНЫЕ (СУТОЧНЫЕ) РИТМЫ У ЧЕЛОВЕКА 


Экспериментальное изучение суточных ритмов у человека и 
особенно суточного ритма температуры тела уже давно показало, 
что смещения фазы при изменении образа жизни (например, при 
работе в ночную смену) обычно не происходит, и у человека сохра- 
няется ритм, характерный для данной широты местообитания. Эти 
факты уже давно позволили высказать предположение, что у чело- 
века с его сознательной деятельностью и наличием второй сиг- 
нальной системы суточный ритм определяется социальными свя- 
зями, что коренным образом отличает его ритм от ритма у живот- 
НЫХ. Поэтому только полная изоляция человека от факторов 
внешней среды, изоляция его от земного времени (ориентировки 
по часам суток) или переезды в широтном направлении позволяют 
направленно изменить фазы суточной кривой. 

Если для животных так называемым датчиком времени (7ей- 
серег) является в основном смена освещения (свет—темнота или 
темнота—свет и сумеречное освещение как переход между этими 
фазами), то для человека само знание — ориентировка во времени 
является датчиком, синхронизирующим ритм организма с А 
окружающих условий жизни (Быков, Слоним, 1960; Слоним, 
1961). р 

Только многолетняя постоянная работа в ночную смену и та- 
кой же систематический сон в дневные часы способен извратить 
у человека суточный ритм. Такие данные были получены на =. 
вых рабочих метро в Ленинграде и в Москве (Брандт и др., 1960; 
Гамбантидзе, 1964). К р 

С другой стороны, беспорядочный режим сна п бодрствования, 
связанный с выполнением профессиональной работы (паровоз- 
ные машинисты) не приводит к каким-лиоо изменениям суточного 
ритма температуры тела и других трети функций 
(Брандт, Марголина, 1954). При таком режиме разоты р аннАя 
вырабатывается удивительная способность засыпать в любое с ге 
суток, вне зависимости от предшествующего периода сна или к 
ствования, но ритм физиологических функций а -: 
с ритмом окружающей жизни и земным временем. С этой стор 
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большой интерес представляет серия а 
зв условиях изоляции человека или группы люден. спыт состоит 
в том, что человек (или группа лиц) ЗЕ на длительное 
время в изолированном бункере, под землеи. помещении поддер- 
эживается строго постоянная нормальная температура воздуха и 
стен, нормальный состав воздуха и т. д. В этих условиях создается 
по инициативе экспериментатора различный режим смены дня и 
ночи, круглосуточное освещение, различные режимы деятельности 
ит. д. , 

Ашофф и сотр. (АзсВоЙ еб а1., 1969) изучали у 10 человек 
циркадные ритмы, связанные с воздействием искусственного 
цикла смены света и темноты с сумеречными переходами. Датчик 
времени — часы смены освещения — устанавливался на периоды 
больше или меньше 24 час. Три из семи испытуемых полностью 
синхронизировались с периодом 26?/з часа; у двоих имела место 
синхронизация с ритмом активности, но не с ритмом ректальной 
температуры (внутренняя десинхронизация), и двое полностью 
десинхронизировались. Один из пяти субъектов следовал периоду 
датчика времени, равному 222/53 часа, но только в ритме актив- 
ности, тогда как все остальные были полностью десинхронизиро- 
ваны. Эти эксперименты показывают, что искусственный цикл 
смены света и темноты у людей синхронизирует циркадные 
ритмы только с периодами, близкими к 24 час. Синхронизация 
ритма активности происходит в более широком диапазоне, чем 
ритм температуры тела. 

В опытах Вевера (\Уеует, 1970) в условиях строгой изоляции 
изучались циркадные ритмы у 8 человек при воздействии искусст- 
венного цикла смены света и темноты с периодом 24 часа. Ни 
один из испытуемых не синхронизировался с этим датчиком вре- 
мень иу всех у них образовались автономные ритмы (в режиме 
свободных колебаний). В отличие от этого режима 16 человек 
жили при воздействии того же самого режима смены света и тем- 
ноты, но смена заканчивалась звуком гонга с регулярными проме- 
жутками. Наблюдалась полная синхронизация. При каждом звуке 
гонга испытуемые должны были давать пробу мочи и выполнить 
определенное задание. Эта разница в результатах показывает, что 
искусственный цикл смены света и темноты является очень сла- 
бым датчиком времени; он становится эффективным, если завер- 
шается акустическими сигналами, которые воспринимаются испы- 
туемыми как социальные контакты. Отсюда автор делает вывод, 
что для человека «социальные» датчики времени более эффек- 
тивны, чем «физические» (рис. 43). 

Исследование циркадных ритмов в физиологии человека пред- 
полагает наличие многих механизмов. Так, У человека, помещен 
ного в постоянные условия, периодичность оном тт темпе- 
ратуры тела и образования воды, кальция и натрия м мого не 
обязательно совпадает с периодичностью А бана у ке 
ния (Азево!!, 1965). Ритмы в режиме свободных к = 
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два датчика, сохраняющих 5 
24-часовой ритм, находятся 
не в фазе (например, общест- 
венный и рабочий цикл у ра- а 
Ю \" ботающих в ночную смену). 
ТОЛЬКО 1 ра Шахтеры, работающие в ноч- 10 ео ее 
НОСТЬ 3» ную смену, ведут себя как Е 
ЧТо изме ночные животные. в отноше- жен ИЕВРЕЕС 
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Рис. 43. Периодика активности 20 
человека в течение 23 дней пребы- 
вания в бункере (по: Вевег, 
1970). 
— ыы 


Последовательные периоды располо- 

жены один под другим в порядке воз- 24 

растания времени. Черные отрезки — ==> 

активность, белые — покой. Цифры по 

горизонтали — часы суток; по верти- 0 12 24 12 24 
хали — дни опытов. 





человека в окружающей среде при нарушениях ритма суток. Учи- 
тывая то обстоятельство, что среда жизни человека состоит из 
строгих временных программ и что временная организация орга- 
низма соответствует этим программам, возникающие здесь стрессы 
можно разделить на: а) непрерывный стресс, 6) случайный 


стресс и в) запрограммированный стресс. 


< кк Й летаются с ритмической 
всех трех категорий перен: Е 
р ы воздействие целиком 


Й { и их 
структурой биологических процессов, м 
зависит от этой структуры. Стресс сопутствует ситуации, к которой 


организм еще не адаптировался и которая выходит за пределы 
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его способности к физиологической щи. Однако ВОЗдей. 
ствие этого стресса в разное время будет различным Вследствие 
периодически меняющейся ре ВКоСтЯ. организма. Наличие 
адаптивных циклов внутри организма означает, что организм за- 
программирован таким образом, чтобы делать «должное в должное 
время» и быть заранее подготовленным к обстоятельствам, кото- 
рые возникнут в запрограммированной среде. Поэтому Стресс можно 
определить не только как «ненормальную» ситуацию, но и как 
в других отношениях «нормальную» ситуацию в несоответствую- 
щее время. Продолжая эту мысль, можно сказать, что «нормаль. 
ная» окружающая среда может явиться стрессом, если организм 
делает «должное не в то время» или если он не справляется с тем, 
что ожидается от него программой окружающей среды (Азевой!, 
1970). ы 

Циркадные ритмы основаны на состоящей из множества цик- 
лов колебаний системе, которая для сохранения организма в здо- 
ровом состоянии должна быть внутренне синхронизирована. Эта 
внутренняя синхронизация, по-видимому, зависит, по крайней 
мере частично, от влияний датчиков времени, устанавливающих 
фазу. Это означает, что организму необходима периодически 
меняющаяся окружающая среда, обеспечивающая его достаточно 
мощными датчиками времени. До настоящего времени еще недо- 
статочно известна активность абиотических, биотических и со- 
циальных факторов как датчиков времени для человека, так же 
как и последствия более длительного состояния внешней или 
внутренней десинхронизации. Весьма важно с этой точки зре- 
ния и то, что организм в каждый час дня является разной физио- 
логической системой. Влияние стресса в значительной степени за- 
висит от фазы, на которой он встречается с этой, в разной мере 
синхронизированной циркадной системой. Влияния длительно 
продолжающихся стрессов могут также зависеть от степени, в ка- 
кой они сталкиваются с механизмами, синхронизирующими цир- 
кадную систему с датчиком времени. Таким образом, любая физио- 
логическая характеристика напряжения стресса должна учиты- 
вать временную организацию как организма, так и окружающей 
среды. 

Значение исследования циркадных ритмов у человека очень 
велико и по существу открывает новую страницу в физиологии 
и в клинике. Особенный интерес приобретает в этой связи иссле- 
дование тинов суточных кривых различных физиологических 
Функций, отражающих не только взаимоотношение синхронизи- 
руемых функций, их циркадную организацию, но и, таким обра- 
зом, состояние организма человека. 

Основанием для использования циркадных ритмов при оценке 
физиологического состояния человека является то обстоятельство, 
Что четкая смена деятельности и активности, сна и бодрствова- 
ния в разной степени отражается на сопутствующих им в разных 

азах ритмах физиологических функций. Это рассогласование 
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нкций, температуры тела, частоты п 
крови, возбудимости двигательного 
е выражение и в изменении конфи 
х суточный цикл. 

Смещение фаз и сдвиги в конфигурации кривых явились ос- 
нованием для использования суточного ритма как критерия утом- 
ления при выполнении физической и особенно умственной работы 
(Руттенбург, 1966; Руттенбург, Слоним, 1976). Характерным 
для умственного утомления явилось смещение ночного снижения 
функций, что можно рассматривать как запаздывающее во вре- 
мени, продолжающееся возбуждение, приходящееся на ночные 
часы. Это сопровождается плохим сном, поздним снижением воз- 
будимости центральной нервной системы в ночные часы; рас- 
согласование двигательной активности при работе в ночные 
смены также приводит к таким нарушениям циркадной организа- 
ции физиологических функций. Так называемая ломка смен 
является тем фактором, который обеспечивает — на основе такого 
датчика времени, как ритм социальной жизни человека, — син- 
хронизацию циркадных ритмов. 


ульса, содержания натрия 
аппарата и т. д. находит 


т гурации кривых, отражаю- 


ЦИРКАННЫЕ (СЕЗОННЫЕ) РИТМЫ 


Ритмические изменения поведения организма с периодом около 
одного года получили за последнее время название цирканных, 
по тому же принципу, что суточные — циркадных. Здесь так же, 
как и у циркадных ритмов, можно предполагать наличие свобод- 
ных колебаний с периодом около года, хорошо поддерживаемых 
циклическими изменениями в гормональных системах, включая 
типофиз, половые железы и щитовидную железу. 

В ряде исследований показано, что такие поведенческие акты, 
как поиск полового партнера, построение гнезд, деятельность, 
связанная с выращиванием молодняка, запасание корма и неко- 
торые другие формы врожденного поведения, четко приурочены 
К определенным сезонам года и повторяются с годичными интер- 
валами времени. 


Вместе с тем все перечисленнные врожденные формы деятель- 


ности, а равно и двигательная активность (измеренная щие 
за сутки), также подверженная ярко выраженным сезон ое 
ебаниям, в значительной мере зависят от сезонных =: ря 
%вещения, температуры, возможности добывания ве ты 
Педовательно, самый сезонный цикл лишь В ав 
Можно рассматривать как вызываемый и Карие ры 
НЫми факторами, а в большей ор еаны и Ее те ия 

этой стороны представляют интерес данн а иное. 
Животных, которые при содержании в постоянных ПАН ей 
Щения, температуры среды и питания поддержива 


Цикл изменения физиологических функции. $ 
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Такие циклические изменения были обнаружены в отношении 
основного обмена веществ при содержании Животных — крыс, 
собак — в постоянных условиях (Ма!впоп, Слов, 1981; Иса- 
акян, Избинский, 1951). Также обнаружены циклические ГОДИч- 
ные (цирканные) изменения активности щитовидной железы 
У зимоспящих грызунов — длиннохвостого суслика (СнеЦиз ип- 
4ща1 15), краснощекого суслика (СИеЦиз ету тозет5) и азиат. 
ского бурундука (Ещапиаз $0й4сиз) при круглогодичном содер- 
жании их в условиях комнатной температуры (Михневич, 1971, 
1972): 

Между циркадными и сезонными ритмами у животных суще- 
ствуют определенные зависимости. Они заключаются в том, что 
в характере активности животного на протяжении суток наблю- 
даются сезонные изменения (ЕШ-ЕШФез!еаь, 1958). Амплитуда 
зимних циркадных ритмов активности мыши (Аро4етиз зуьа- 
1си5) и сони-полчка (С15 815) меньше, чем в летнее время. 
У мышей (С1етчопотуз Шатеошз и Мистошу атрай$) в зимнее 
время основная двигательная активность перемещается на днев- 
ные часы (Озбегтапи, 1955). 

В природных условиях при изучении циркадных ритмов мы- 
шей Реготузсиз таюсшаих было установлено, что весной суточ- 
ные пики активности имели большую продолжительность и более 
высокую амплитуду, чем в зимнее время. Зимой оленьи мыши 
часто находились в полусонном состоянии и большая часть ак- 
тивности приходилась на ночное время. Весной суточные пики 
активности начинались до наступления темноты и продолжались 
всю ночь и 4—5 час. светлого времени следующего утра (9еЪ- 
Ьпз, 1971). У полевок видов С1еййчопотуз варреё и С. пийиз 
при изучении в природных условиях в Канаде суточные пики 
активности весной были более длительными и интенсивными, чем 
зимой была полифазной, а весной — 


факторов в образовании этих 
индивидуальных, видовых и сезонных различий в циркадных рит- 
мах фактически не исследована. Значение внутренних факторов 
обнаруживается в эксперименте, в котором воспроизводятся ко- 
роткие дни и долгие ночи зимнего времени для сравнения влия- 
ния их с влиянием долгих дней и коротких ночей '(Азсво#!, 1958, 
1960). Периоды активности У мышей в зимние долгие ночи дли- 
тельнее, чем в летние ночи. Но зимой активность начинается 
позднее (относительно захода солнца) и кончается раньше (отно- 
сительно восхода солнца), чем летом, что позволяет предположить, 
что циркадный цикл на протяжении всего года до некоторой 
степени не зависит от внешних раздражений, вызываемых вос- 
ходом или заходом солнца. Аналогичные сезонные изменения 
наблюдаются и во времени пробуждения птиц (Риппе Нде, 
1953). Имеются также данные о том, что интенсивность осве- 
щения как при постоянных, так и при изменяющихся усло- 
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х может оказывать сильное влияние на 


вия ря интенсивность актив- 
ности и На я между активностью и покоем (АзсВой 
1953, 1960) (рис. 44). 


Для изучения эндогенных цирканных (годичных) ритмов наи- 
более удобными оказались изменения активности животных 
в разные периоды зимней спячки, при впадении в нее и при вы- 
ходе из нее. Для решения этой задачи ряд исследователей содер- 
жал сусликов длительное время в постоянных условиях освеще- 
ния и температуры среды. Так, в исследованиях Пенджелли и 
фишера (РепзеПеу, Е1зсВег, 1963) торпидное состояние (зимняя 
спячка), потреоление пищи и вес тела ряда сусликов СИеЙис 
ТаетаЙз регистрировались еженедельно в течение двух лет. При 
температурах окружающей среды 0, 21 и 35—38° и в постоянных 
условиях освещения у всех животных был обнаружен примерно 
одногодичный цирканный цикл изменения воса тела, который 
соответствовал ритму потребления пищи. При этих постоян- 
ных условиях освещения и температуры среды животные, 
подвергнутые воздействию температур 0 и 21° впадали в 
зимнюю спячку, т. е. температура их тела понижалась почти 
до уровня окружающей температуры и они становились торпид- 
выми. При температуре среды 35—38° животные не впадали 
в спячку. 

Зимнюю спячку нельзя было вызвать только одним лишением 
пищи, но она сильно задерживалась, если в клетках не было 
пищи ко времени ее окончания. Изменением длины суток можно 
очень незначительно изменить время наступления зимней спячки. 
Следовательно, зимняя спячка возможна только на определенной 
стадии цикла, характеризуемого прежде всего весом тела. На 
циклические изменения веса тела можно воздействовать окружаю- 
щей температурой 35—38°. Помещая животных на разные сроки 
в условия высоких температур, можно добиться, того, РОО 
животные впадали в зимнюю спячку летом и были активны 
зимой. Однако изменением только освещения не удалось а. 
двиг фазы веса тела, а следовательно и зимнеи спячки. асые 

. Е : : т спячки) тесно связан 
ный цикл поведения (бодрствования т р 
и с изменениями обмена веществ. Как видно из рис. 15, итмом 
веществ имеет также годичный цикл и о 71972). 
потребления пищи и веса тела (Азшшйаще, 90 ТЕР 

аличие четко выраженного цирканного и слика. При этом 
ритма удалось показать только У > ея ‚а 
Сроки наступления и окончания зимней. нее у изменениями окру- 
налами из внешней среды, главным а, других видов зимо- 
жающей температуры и веса тела животного. и 


-. - педить не удается 
р 1 пока прослед 
спящих таких четких зависимостет имание закономерное по- 


Е 
(РепзеПеу, 1967). Обращает на себя ” (частота пробуждений) от 
вышение активности во время спячки максимуму (РепзеПеу, 
осени к зимнему минимуму и К ааа: © у 


И верег, 1966). 69 
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Рис. 44. Активность трех мышей в разные сезоны года (по: 
Азсвой, 1958). 


Черные и белые отрезки над каждым графиком — примерное время воз- 

действия дневного света и темноты. 1 — 13—23 января; 2 — 25—29 мая, 

$ — 8—20 сентября, По оси абсцисс — часы суток; по оси ординат 
уровень активности. 







































Более поздние исследования на рожденных Е 
сусликах и бурундуках уточнили основные ЕЕ в лаборатории 

желли и Фишера. Была обнаружена связь меж Аа мы 
\ < пробуждению суслика и размножением. ое «тотовностью» 
то цирканные ритмы, благодаря поправкам из важно отметить, 
позволяют животным синхронизировать риа внешней среды, 
в природе и, в частности, с наличием пищи рый с изменениями 
дов ит. Д. (НеПег, Рои1зоп, 1970). Е, туплением холо- 
роль своеобразного датчика времени для рено. гы играет 
период размножения является отправной ть а Е 
) кот и на- 





0 
И ИИ Забр оое И ПТИ ие 


Рис. 45. Сезонные изменения потребления корма у 13-полосных сусликов 


(освещение 42 час., темнота 42 час.; температура помещения 49—22° С) 
на протяжении года (по: АгшИаре, ЭсвщепЪегег, 1972). 


По оси абецисс — месяцы; по оси ординат — потребление корма, г. 


чинается отсчет нового цирканного периода, т. е. нового годичного 


цикла (рис. 46). 


Следовательно, 
считать доказанным наличие 


в настоящее время имеются все основания 
эндогенного цирканного ритма у зи- 
моспящих. Этот цирканный ритм имеет период несколько более 
300 дней, т. е. приближается к тодичному ритму. Точная син- 
хронизация этого ритма © экзотенным, сезонным, происходит бла- 
тодаря разным воздействиям, из числа которых, кроме темпера- 
туры и наличия воды, весьма важным является питание. Иссле- 
дования Н. И. Калабухова (1969) показали, что в организме зи- 
моспящих в течение активного периода происходит непрерывное 
накопление токоферола — вещества, угнетающего уровень окисли- 
тельных процессов и терморегуляцию. Этот процесс наряду с эн- 
Догенным ритмом и является, вероятно, главным стимулом пере- 
хода от бодротвования К спячке и наоборот. Следует, однако, 
отметить, что у разных видов животных впадение в спячку вызы- 
вается разными агентами внешней среды (большей частью еще 
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зученными), и поэтому изложенные здесь положения Можно 
ву 2 к и Я. у - т ра 
а только как самую общую схему регулирования акт. 
ыы животных на протяжении годичного цикла. 











Рис. 46. Цирканные ритмы активности у рожденных в лаборатории сусликов 
(СпеЦиз Гегайз) №№ 1—6 и их родителей, рожденных ‘в природе, №№ 7, 3 
(по: НеНег, Рочзоп, 1970). 


Заштрихозанные отрезки — период спячки, белые — активности. По оси абсцисс — 
месяцы; по оси ординат — порядковые номера животных. 


ПРИЛИВНЫЕ И ЛУННЫЕ РИТМЫ 


_ Способность прибрежных — литоральных организмов приепо- 
саоливаться к периодическим влияниям приливов и отливов: 
К смене условий дыхания и передвижения (водная и воздушная 
среды), механическим Ударам волн, изменениям водного обмена 
в связи с опреснением и испарением уже давно привлекала вни- 
мапие исследователей. Цикличность приливных явлений, их стро- 
гое соответствие фазам луны послужили основой для формиро- 
вания в эволюции своеобразной группы ритмов. Хотя способность 
литоральных организмов «предвидеть» предстоящие приливы и 
отливы была известна давно, систематические исследования 
в этом направлении начаты были лишь в связи с проблемами 
современной биоритмологии. 

ервые наблюдения над приливными ритмами были сделаны 
французскими исследованиями (Вовп, 1903; Вовп, РАбгоп, 1906; 
РАбтов, 1906, 1908 установившими, что извлеченные из при- 
Роды актинии (Асйта едшта) распускаются и сжимаются в ак- 
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зариуме в часы прилива и отлива. Было также показано, что 
еакции актиний несколько сдвинуты вперед по фазе, что позво- 
‘лило назвать эту форму поведения предваряющей реакцией. При- 
ливные ритмы обнаружены были также у червей, моллюсков 
крабов (Фингерман, 1964). : 

Имеется много доказательств того, что для морских организ- 
мов лунные и приливные изменения являются сдвигами окру- 
жающей среды, сравнимыми по экологической значимости со 
сменой дня и ночи для наземных организмов. Так, например, рас- 
пространенными являются месячные или двухнедельные циклы 
размножения (Котттра, 1957) и некоторые из них, подобно цик- 
лам у червей палоло (Сазрегз, 1964), очень ярки в своих прояв- 
лениях и полностью могут быть предсказаны. Поскольку приливы 
связаны © луной, синхронизация таких циклов размножения 
в природных условиях одновременно коррелируется как с лун- 
ными, так и с приливными циклами. Поэтому вопрос о том, слу- 
жит ли луна или прилив основным синхронизирующим агентом 
и являются ли эти циклы эндогенными или экзогенными, может 
быть решен только в эксперименте. 

Первым лабораторным исследованием такого рода была ра- 
бота Хауэнитильда (1964), показавшего, что месячные циклы 
——__ размножения полихеты РаНпегез аитегИй не только сохраня- 
гп ются по меньшей мере на протяжении двух циклов при постоян- 
ных условиях, но могут быть образованы и усвоены при помоще 
тусклого искусственного освещения в ночное время. Это заставило 
предположить, что лунный свет, а не какой-либо приливный 
фактор, является в природе синхронизирующим агентом. Наблю- 
далось, что период этих стойких ритмов отклоняется от истин- 
ного лунного периода, причем это отклонение зависело от усло- 


вий предыдущего эксперимента. Подобные же результаты были 
водоросли Сёсюуоа @сйоюта (Випошо, 
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} МаПег, 1964). 
РИ Давно уже известно (Вовп, 1903), что в дополнение к этим 


ты двухнедельным или месячным циклам размножения УрОнОторЕЕ 
ий организмов, обитающих в межприливных раионах, оонаружены 


‚ ( 
1 и поведенческие ритмы, коррелируемые с О рений 
ы И приливов, и что эти ритмы сохраняются в течен кольки; 
ИЯ п дней после того, как организм извлекается из-под непосредствен- 
‚дей {# ного влияния приливов. Четко очерченныи приливный ритм на- 
АЙ блюдал Найлор (Мау|ог, 1958). Им изучался ритм двигательно! 
Е и! 4 активности краба Сагсйи$ таепа5, который первоначально хоропто 
Ня коррелировался во времени © приливами. 


Величина активности, обнаруживаемая у свежеотловленных 
крабов во время данного приливного цикла, по-видимому, тоже 
изменяется со временем дня, на которое приходится максимум 
приливной волны, причем максимум прилива В. ночное время 
вызывает ббльшую активность, чем дневной максимум. Интен- 
сивность этого ритма в постоянных условиях лаборатории умень- 
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шалась настолько заметно, что после 3—6 дней он становился 
неузнаваемым. Ввиду того, что в этом ритме не отмечалось явного 
отклонения от приливной частоты в течение тех нескольких дней, 
когда за ним можно было наблюдать в постоянных Условиях, 
возможность его экзогенного происхождения нельзя исключит. 
полностью. Последующие эксперименты (Мау]от, 1960; Вйттто, 
МаПег, 1964) показывают, что при искусственном режиме смены 
света и темноты в лаборатории активность этого вида следует 
предлагаемой периодичности освещения и что после возвращения 
в постоянные условия у таких животных обнаруживается слабый 
стойкий ритм с периодом несколько больше 24 час.; это было 
истолковано Найлором как возвращение к эндогенному прилив- 
ному ритму. Энрайт (Епт1оЪ®, 1963) наблюдал. четкий приливный 
ритм плавательной активности у бупсйеАйт — небольшого 
рачка-амфипода на песчаном побережье Южной Калифорнии. 
В лабораторных условиях такой ритм сохраняется в течение не. 
скольких дней. В этом районе, где в сутки бывает по два при- 
лива, часто различающихся по амплитуде, приливы иногда от- 
клоняются от 12.4-часовой периодичности более чем на 3 часа, 
и эти отклонения не коррелируются непосредственно с нерегуляр- 
ностями в лунном зените и надире. Поэтому на данном побережье 
биологический ритм активности не может непрерывно коррели- 
роваться как с луной, так и с приливами. Интенсивность и вре- 
менные соотношения ритма активности, проявляемого в лабора- 
торных условиях свежеотловленными амфиподами, так близко сле- 
дуют нерегулярностям приливного режима, что можно почти 
наверняка утверждать, что ритм этот усваивается в полевых ус- 
ловиях под прямым воздействием приливов, а не луны или ка- 
ких-либо других геофизических переменных, связанных только 
с высотой луны. Кроме того, поскольку ритм амфиподов в лабора- 
торных условиях имеет более долгий период, чем приливный, 
можно сделать вывод, что этот ритм имеет эндогенное происхож- 
дение. 
У популяций ракообразных Ехсё“оапа с ют, также живу- 
щих на песчаных побережьях, обнаружена ритмическая плава- 
ты к в лабораторных условиях (Каро, 1972). 
, щий в основе этого ритма, приближается к двой 
о 
вдов: 1) ны т часа. При этом отмечена активность р 
день; 2) ная, тивность с одним пиком активности т 
ны ты. ем оУкомарная активность с двумя пи ее 
НЕрехона сти; 3) полудневная неравномерная активн ы 
нием пиков высокой и низкой активности. Способност 
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ствия ВОЛНЫ В лаборатории может сдвинуть фазу существующего 

птма популяции и может вызвать ритмическую активность 
ранее аритмичной популяции. Предъявление одного раздражения 
в день вызывает дневную активность, а двух раздражений — по- 
лудневную активность. Влияние таких искусственных турбулент- 
ных раздражении сохраняется в течение нескольких дней после 
их прекращения, что указывает на длительное следовое условно- 
рефлекторное влияние этих раздражений на характер эндогенной 
активности (рис. 47). 

Физическая среда межприливных организмов подвержена зна- 
чительным колебаниям вследствие воздействия циклов смены дня 
и ночи и приливных циклов. Многие виды синхронизируются 
с этими регулярными и предсказываемыми изменениями в среде 
их обитания. Существует широко распространенная, хотя и не 
всеми признанная точка зрения, что координация поведенческих 
и физиологических процессов с этими ритмами во внешней среде 
обычно включает в себя действие эндогенных ритмов, сохраняю- 
щихся при постоянных условиях освещения и температуры в ла- 
боратории. 

Поведенческие ритмы, коррелирующиеся с суточными коле- 
баниями приливов и сохраняющиеся в течение нескольких дней 
при отсутствии приливов в лаборатории, известны уже в тече- 
ние многих десятилетий. Тем не менее исследования циркадных 
ритмов, которые обычно синхронизируются с 24-часовым циклом 
дня и ночи и приближаются к нему по длине периода, значительно 
превзошли количественно исследования приливных ритмов и 
внесли большой вклад в современные знания эндогенных меха- 
низмов отсчета времени. а 

С усовершенствованием экспериментальной техники и откры- 
тием ряда видов с ярко выраженными и во многих случаях чрез- 
вычайно стойкими приливными ритмами (ЕрыоВь, 1963; Мотсап, 
1965; Вагижей, 1966; Е1асвам, 1970; Топез, Мауог, 1970) знания 
о приливных ритмах в частности и 00 эндогенных ритмах воооще 
сильно расширились. Кроме того, с открытием эффективных син- 
хронизирующих агентов для приливных ритмов (ЕпмеЪь 1965; 
Топез, Мау!ог, 1970) стали возможны экспериментальные иссле- 
дования в строго контролируемых условиях. 

Одной из основных трудностей, связанных с изучением рит- 
мических процессов в межприливных организмах, является та, 
что циклы, К которым они адаптированы, краине сложны. Некото- 
рые исследователи обнаружили, что эндогенные ритмы, соответ- 
ствующие как суточным, так и приливным циклам, у ет 
видов действуют одновременно и дают сток жы и е 
1953; Веппеё её а1., 1957; Свапагазвекатеп, 1965; РаШпег, ). 
Формы волн процессов, изучаемых этими исследователями, — из- 
менения окраски, дыхания и двигательной активности — являются, 
по-видимому, результатом самостоятельных ритмов, период кото- 

рых отличается лишь в незначительной степени, и поэтому часто 
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Рис. 47. Ритмы актив- 
ности у свежеотловлен- 
ных ракообразных Ё2с1- 
тоапа в лаборатории. 
Две популяции по 93 0со- 
би (по: К]аром, 1972). 


Амплитуды периодов высо- 
кой воды в полевых уело- 
виях совпадают с повыше- 
нием активности ракообраз- 
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Е. 2 Т 

прудво сеты сам ищу и циркадные компоненты. 

недавней ра р г ( ВЕ 1%, 1972) при изучении двига- 
тельной активности ракообразных Ехстоапа срИютЕ, обитающих 
приливной зоне, зарегистрирована крайне сложная эндогенная 
синхронизация как с приливными, так и лунными частотами. 
В течение двух месяцев наблюдения в постоянных условиях при 
| отсутствии приливов у этих животных был обнаружен стойкий 

приливный ритм плавательной активности. Первоначально пики 
активности хорошо синхронизировались с максимумом прилива 
на побережье. Средний период свободных колебаний приливного 
ритма составлял около 24 час. 55 мин., т. е. был примерно на 
5 мин. дольше, чем среднии период приливов; таким образом 
десинхронизация с соответствующими приливами была очень 
постепенной. Активность, приходящаяся на ее пик, заметно ме- 
ПниаоЬ, что давало изменение амплитуды, которая в деталях 
была подобной сложному лунному циклу изменений высоты мак- 
симального прилива. Период свободных колебаний двухвершин- 
ного «окололунного» ритма амплитуды был на один-два дня 
длиннее природного 29-дневного лунного цикла максимумов при- 
лива. У свежесобранных Ехтеатоапа спонтанные пики активности 
обычно обнаруживаются во время максимума прилива. Эти пики 
повторяются как устойчивый приливный ритм, период которого 
обычно лишь на несколько минут отклоняется от периода при- 
родного приливного цикла. На приливный ритм накладывается эн- 
догенный месячный цикл амплитуды, который изменяет самую 
активность во время пика. Период этого окололунного ритма ко- 
леблется между 26 и 33 днями и обычно приводит к максималь- 
ной активности в дни наивысшего прилива. 

Плавательная активность межприливных рыб-бычков — Согу- 
ро епилз вщегиа (1), регистрируемая при естественном дневном 
свете и темноте, а также в полной темноте обнаруживает перио- 
дичность, которая синхронизируется с фазами приливного цикла. 
Из двух пиков активности, наблюдаемых ежедневно, первый 
обычно бывает большим, вызываемым слабым циркадным компо- 
| нентом ритма © пиком, имеющим место поздним утром. Темнота 


оказывает небольшое угнетающее действие на активность. Пред- 
активности связан с питанием, т. е. по- 
азных, о которых речь была выше 










































полагается, что этот ритм 
вторяет активность ракообр 
(С1Ьзопв, 1970). 
Существует мнение, 
в ритмических физиолог 





что лунный периодический компонент 
ических функциях неморских видов не 
играет существенной роли, за исключением особых случаев, свя- 
занных с теми видами, циклы размножения которых имеют не- 
которое отношение к лунному месячному периоду, или с теми, 
которые кормятся в межприливных районах (Вго\и её а|., 1960). 
Однако лунные ритмы не ограничиваются влиянием на прилив- 
ные организмы, где могут сочетаться влияния как самих прили- 
вов, так и лунного освещения. Имеются данные о влиянии фаз 
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луны на поведение наземных с и наибольшее Коли- 
честь наблюдений проведено на насекомых. 
Большинство исследователей принимают, что ЛУННЫе ритмы 
поведения насекомых являются ре ео реакцией на свет 
луны. Так, например, Вандериланк ( т отр!апК, 1941) показал, 
что активность (укусы) мухи цеце С1055та райарез имеет 
«лунный компонент». Он утверждает, что эти насекомые более 
активны в лунные ночи, чем в темные, и что они соответственно 
менее активны в дни, следующие после полнолуния. 

Другие работы о лунной периодике У насекомых в значитель- 
ной части ограничиваются сообщениями о количестве насеко. 
мых, летящих на свет или отлавливаемых засасывающими ловуш- 
ками, а также роением некоторых насекомых при луне. 

Данных об эндогенных лунных ритмах у насекомых очень 
мало; только в работе Хартланд-Роя (НагЧапа-Воже, 1958) гово- 
рится о поденке РояИа ааиза на оз. Виктория, которая 
регулярно появлялась в больших количествах на следующую ночь 
после полнолуния. По наблюдениям автора, этот ритм поддержи- 
вался и после 10-дневного содержания личинок в темноте, а у двух 
особей и после 6 недель. 
Наиболее обстоятельное исследование в этом направлении 
было выполнено на личинках муравьиного льва (Миугтеоп 065- 
ситиз). 


В качестве критерия активности был принят объем ловчей 
ямки, вырываемой 
секомых, главным образом муравьев. Наибольший объем — пик 
активности — наблюдался в полнолуние, и таким образом удалось 
обнаружить месячный лунный (синодический) ритм (Уошей, 
новолуния часто отмечались вторичные 
т температуры подавляли этот синодиче- 
ский ритм. У муравьиных львов также наблюдается ритм актив- 
аступающим через 4 часа после 
итма «лунных суток» с ритмом 
ический ритм активности в рытье 
и, следовательно, ритм лунных 
м, поскольку он сохраняется в течение 
оянном свете, так и в постоянной 
0, что лунный свет действовал как дат- 
фактор установки фазы для этих эндоген- 
лунных ритмов на организм позвоночин 
Уют. В последние годы Клиновская 5? 
описала особенности лунной месячной Я 
омяка (Мезостсешз аитайиз). Исследования 


отсутств 


ности золотистого х 


вым», влияние которых взаимно исключалось как б 
| своеобразной интерференции. Этот вопрос треб ак бы в порядке 
тельных исследований на материале ах т еще дополни- 
тацией суточного цикла — с дневной и с ВоЧНОЙ ных № ориен- 

Несмотря на огромный материал, собранный в ы 

ритмологии, материал, достаточно хорошо описывах убласти био- 
< родных ритмов: суточных, сезонных, приливных - и ряд при- 
стоящего времени нет общей точки зрения т: , и т. — до на- 
(эндогенных) и приобретенных (экзогенных) а. и 
ровании и поддержании ритма. Многообразие Я а 
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Рис.т48. Среднесуточный объем ямок, вырываемых личинками муравьиного 
льва Мугтеют об5ситиз, содержавшимися — в постоянной темноте (А) и при 
постоянном освещении — около 41500 лк (Б) (по: Уощей, Могап, 1969). 


16, и". Средние данные для 12 особей. Кружки означают полнолуние. По оси абсцисс — цата; 
4 по оси ординат — объем ямки, мл. 





И сорных систем, периодическое раздражение которых может яв- 
ляться синхронизатором для проявления тех или других ритми- 
ческих явлений в организме, очень велико. Кроме обычно изуча- 
емых режимов освещения, температуры, питания, звуковых 
раздражителей здесь могут иметь значение колебания влажности, 
понизации воздуха и многие другие трудноучитываемые факторы 
внешней среды, о чем речь была выше. 

Другим вопросом, также остающимся малоизученным до на- 
стоящего времени, является прочность ритмов, создаваемых на 
основе воздействия тех или иных датчиков времени. В основе про- 
явления отсчета времени у высших организмов лежат и широко 
распространенные условные рефлексы на время, обнаруженные и 
изученные в лабораториях И. П. Павлова. Эти явления можно 
воспроизвести по существу для любых интервалов времени — от 
нескольких минут до определенных часов суток, и они охваты- 
вают любые физиологические функции — двигательную актив- 
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ность, секреторные функции, сосудистую Е Уровень окис- 
лительных процессов в организме (Быков, Слоним, 1960). Проч- 
ность этих изменений функции организма очень значительна, п 
выработанные условные рефлексы на время с трудом подверга- 
ются переделке (т. е. смене фаз) и угашению. 

Однако нет никаких оснований сводить все проявления суточ- 
ной (циркадной) периодики к образованию условных рефлексов 
на время. Способность к циркадной организации жизненных про- 
цессов прежде всего является генетически закодированной, и на 
этой генетической основе легко и прочно формируются ритмиче- 
ские процессы, связанные с земным временем. Именно способ. 
ность к концентрации процессов возбуждения и торможения 
во времени и лежит в основе формирования любого ритма. Меха- 
низмы, обеспечивающие такую смену покоя и деятельности, 
весьма различны у разных видов и на разных уровнях эволюции. 

В предисловии к книге Шванвича «Насекомые и цветы в их 
взаимоотношениях» И. П. Павлов (1926) писал, что вся деятель- 
ность животных может быть разделена на врожденную и приобре- 
тенную и что класс насекомых приобрел в процессе эволюции 
исключительную возможность к удержанию наследственных форм 
деятельности. Это положение И. П. Павлова характеризует не 
только его отношение к проблеме инстинкта (о чем была речь 
в гл. Г), но и к тому, насколько приобретенные формы поведе- 


ния — условные рефлексы, обучение могут иметь совершенно | риобретен 
разное значение у разных представителей животного мира. По- } аключит( 
этому совершенно невозможно представить общую структуру рит- 9 не сомнева‹ 
мических явлений в организме — макроритмов, определяющих играет 


азы активности и покоя, фазы повышенной и пониженной жиз- гельностт 
| себе воз 


недеятельности. Так дело обстоит, конечно, не только с циркад- 
ной организацией поведения, но и с другими формами ритмиче- 
ской организации. 

меются факты (они были приведены выше), что сезонные 


циклы также имеют внутреннюю (эндогенную) организацию. Од- 
нако нет никаких сомнений 


знавным образом изменений эндокринных функций, накладывается 


мпульсов внешнего мира, корригирующий этот 
ОволЬно старой работе нашей лаборатории (Иванова, 


В 
| 


бережье Кавказа в ф 
шению основного об 


по 
т. на два месяца позже (Быков, Слоним, 4960). 
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Ций в организме. 
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Вопрос об эндогенности ритмов остается дискуссионным по 
сей день (Вто\уи её а|1., 1970), и нет оснований предполагать, что 
оо решение может быть однозначным относительно всех пред- 
ставителей животного мира. 


% 


Существование наследственной «субстанции» — механизма, 
обеснечивающего проявление циклических явлений в организме, 
едва ли подвергается сомнению. В пользу этого свидетельствуют 
многочисленные исследования всех видов биологических ритмов — 
циркадного, цирканного, приливного, лунного. Однако возмож- 
ность автономного функционирования этой «субстанции» живой 
системы справедливо подвергается сомнению. Эти сомнения 
столь же основательны, как представления о функционировании 
«чистых» врожденных форм поведения. 

Мы считаем необходимым еще раз высказать положение о том, 
что врожденным элементом здесь является способность живой 
системы концентрировать во времени активность и покой, раз- 
личные уровни проявления жизнедеятельности. Ориентировка 
этих явлений по отношению к природным циклам всецело зави- 
сит от сигнальных факторов среды, являющихся врожденными 
или приобретенными «датчиками времени». Здесь уместно при- 
вести заключительное высказывание Брауна (Вго\т, 1964): «Ни- 
Кто не сомневается, что организмы имеют наследуемую систему, 
которая играет роль часов. Но беспрекословная уверенность в са- 
мостоятельности и полной автономности „живых часов всегда 
таит в себе возможность того, что мы охотимся за призраком». 


42 А. Д. Слоним 
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